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Dès l'aube des premières civilisations, les coquilles des 
Mollusques ont exercé leur fascination sur l'Homme. Elles ont trouvé 
une place de choix dans sa vie, dans l'alimentation et le commerce, 
l'art, la médecine et les légendes, comme jouets ou parures, objets 
de dégoût ou de curiosité. 
On retrouve des traces de cette fascination jusqu'aux 
temps anciens où la "malacologie" n'existait pas, où la systématique 
isolait les organismes comestibles de ceux qui l'étaient moins, où 
l'homme de Cro Magnon inhumait ses morts sur un lit de coquillages,... 
bien avant que Pline ou Aristote n'observent les comportements de la 
pieuvre ou de l'escargot. 
La science des Mollusques remonte à des siècles obscurs où 
elle prenait place à côté d'autres "sciences" : la magie, l'alchimie 
et la "médecine" primitive . La Renaissance, en Europe, la glorifie 
comme "reine des sciences naturelles", tandis qu'au Japon, à la même 
époque, elle est la "science de l'Empereur". Dès le XVIe siècle, les 
grandes expéditions ramènent nombre d'espèces nouvelles qui vont 
enrichir les collections entreposées dans les "cabinets" des personna-
lités à la mode. Ce matériel sert à l'élaboration de la systématique 
des Mollusques, alors exclusivement basée sur l'examen des coquilles. 
Témoins de cette époque, l'oeuvre de LINNE, de BUFFON, de LAMARCK, de 
DUCLOS, de SOWERBY, ... jusqu'au XIXe siècle la malacologie se limite 
presque exclusivement à la conchyliologie. Les caractères de structure 
de coquilles sont employés dans une optique systématique dès 1856 
(FISCHER et BERNARDI, 1856). 
Pourtant, l'utilisation des seuls caractères morphologiques 
externes, pour établir des rapprochements systématiques, voire des 
théories évolutives, conduisent à un nombre important d'erreurs. Cette 
tendance à réduire le Mollusque à sa coquille va s'inverser dès la 
fin du XIXe siècle, après la parution du monumental "Manual of 
Conchology" de TRYON (1880-1896). 
On accordera alors de plus en plus d'importance aux 
"parties molles", à la morphologie interne des Mollusques : la malacolo-
gie sensu stricto commence son expansion. La biochimie, la physiologie 
et la physiologie comparée bénéficieront des apports de nombreux 
malacologistes. La conchyologie, devenue une des branches de la mala-
cologie va perdre de son importance en systématique. 
Les coquilles sont alors étudiées pour elles-mêmes : on 
caractérise leurs composants organiques - la"conchyoline" découverte 
par FREMY (1855) - on décrit leur structure minérale et leurs propriétés 
cristallographiques, on s'intéresse à leur sécrétion, à la régénération.. 
Les études consacrées aux coquilles ont évidemment bénéficié 
des apports des techniques nouvelles : les fluctuations du nombre de 
publications au cours du temps reflètent la mise au point de ces 
techniques. Il s'agit tout d'abord du microscope polarisant à l'aide 
duquel les connaissances concernant les microstructures minérales 
feront d'immenses progrès au début du XXe siècle. Le point culminant 
sera l'oeuvre magistrale de B0GGILD (1930). Par la suite, les travaux 
s'espacent jusqu'à la mise au point, peu après la seconde guerre mondiale 
du microscope électronique à transmission (TEM) et des techniques 
d'ombrage métallique à l'aide desquels GREGOIRE décrira les "dentelles 
organiques" des coquilles. Peu après, vers 1960, l'analyseur automatique 
d'acides aminés remplace les fastidieuses techniques microbiologiques, 
les ultramicrotomes se perfectionnent, la microscopie électronique à 
balayage (SEM) nous fait pénétrer dans l'intimité même des coquilles. 
Les publications abondent. La connaissance de plus en plus fine des 
microstructures autorise certains auteurs à proposer des caractères 
systématiques nouveaux, basés sur l'interprétation architecturale des 
structures squelettiques. Cette nouvelle "science des coquilles" 
amène des arguments de choix aux théories évolutives récentes, en 
abordant l'évolution des Mollusques à un niveau ultrastructural et 
moléculaire. Une "nouvelle conchyologie" se développe. 
Et pourtant ... ! 
"Si peu fait, tant à faire ... !" disait Cecil J. RHODES... 
Malgré les données accumulées ces dernières années, un grand 
nombre de points restent obscurs : ils concernent entre autres la 
physiologie de la sécrétion des composants coquilliers, l'organisation 
moléculaire des matrices minérales ou encore le phénomène de calcifi-
cation en lui-même. Ces problèmes, d'un intérêt primordial, ne seront 
pourtant guère abordés dans ce travail qui sera consacré dans sa première 
partie à l'étude des composants en place et à l'examen de la structure 
descoquillesd'organismes adultes, indépendamment des problèmes de 
physiologie, de croissance et de régénération. 
Parmi les nombreuses questions que nous posent encore les 
coquilles des Mollusques, certaines sont d'ordre écologique, et s'ins-
crivent notamment dans un contexte océanographique. 
Les Mollusques ont conquis tous les milieux terrestres et 
aquatiques. Leur milieu de prédilection reste pourtant le milieu marin. 
Ils y ont pris naissance bien avant le Cambrien, et les grandes voies 
évolutives, s'y sont développées. C'est également en mer que les 
Mollusques sont les plus diversifiés et les plus abondants. Leur bio-
masse y est considérable. A la mort des organismes qui les ont produites, 
les coquilles s'accumulent au niveau des sédiments. Que devient cette 
masse de CaCO^ ? Dans quelle mesure, la présence d'une matrice 
organique au sein des strates calcifiées interfère-t-elle sur les 
processus de dissolution de ce CaCO^ ? Les coquilles sont-elles 
remaniées, réutilisées, colonisées, ... ? Que devient la matrice 
organique des coquilles dans les sédiments ? Dans quelle mesure est-
elle soustraite aux grands cycles biogéochimiques du monde marin ? 
Toutes ces questions n'ont reçu, jusqu'ici, que des réponses partielles 
ou peu satisfaisantes. 
Ce domaine de l'océanographie où l'on étudie les flux de 
matière et d'énergie à l'interface de deux milieux est actuellement 
en pleine expansion. Les coquilles détritiques interviennent dans 
les flux énergétiques à l'interface eau-sédiment. Leur CaCO^, en se 
décomposant libère du CO^ et l'on sait l'importance des recherches sur 
les transferts de gaz carbonique du milieu marin au milieu aérien. 
L'impact des coquilles du sédiment sur ces phénomènes est pourtant 
profondément méconnu. 
Le travail présenté ci-après s'inscrit dans le cadre de 
cette "nouvelle conchyologie" et tente d'effectuer la jonction avec 
les disciplines océanographiques. 
Le premier chapitre fait le point des connaissances actuelles 
quant à la morphologie microscopique des coquilles de Mollusques. Nous 
y définissons les microstructures minérales rencontrées chez les Mollus-
ques, précisons la topographie des matrices organiques au sein des 
coquilles avant de décrire 1'ultrastructure de ces matrices organiques. 
Devant la profusion de termes employés, la confusion des concepts et 
les ambiguïtés de la littérature, nous proposons des définitions fran-
çaises de nombreux termes anglo-saxons et nous délimitons par des 
descriptions précises les catégories microstructurales des coquilles de 
Mollusques. Pour la première fois, une telle revue des microstructures 
coquillières englobe la topographie et 1'ultrastructure des matrices 
organiques associées aux strates minérales. 
Une fois les termes précisés et les concepts délimités, nous 
pouvons aborder dans un second chapitre la description structurale et 
chimique des coquilles et autres structures squelettiques dans les sept 
classes du phylum des Mollusques. Ceci nous permettra de proposer 
une filiation des microstructures minérales et une évolution chimique 
de la matrice organique coquillière, nous conduisant à élaborer une 
théorie originale de l'évolution des coquilles de Mollusques rendant 
compte des résultats observés. 
Les deux derniers chapitres sont consacrés à une étude du 
rôle éventuel que pourraient jouer les coquilles de Mollusques dans 
certains aspects de l'écologie marine. 
Le chapitre 3 est consacré à l'évaluation de la biomasse 
des coquilles de Mollusques au niveau de certains sédiments marins. 
Ceci sera complété d'un aspect systématique destiné à préciser l'apport 
des différents groupes à la constitution de la masse organodétritique 
des sédiments. 
Le chapitre 4, enfin, regroupe l'ensemble de nos résultats 
expérimentaux concernant la cinétique et les modalités de la 
dégradation des coquilles de Mollusques au niveau des sédiments. Nous 
essayerons d'évaluer la place de ces phénomènes de dégradation sur 
certains cycles biogéochimiques en milieu marin. 
I PARTIE 
STRUCTURE ET COMPOSITION CHIMIQUE DES COQUILLES ET 
AUTRES FORMATIONS SQUELETTIQUES CHEZ LES MOLLUSQUES 
See what a lovely shell, 
Small and pure as a pearl 
Lying close to ray foot, 
Frail, but a work divine, 
Made so fairly well 
With delicate spire and whorl, 
How exquisitely minute, 
A miracle of design. 
What is it ? - a learned man 
Could give it a clumsy name, 
Let him name it who can, 
The beauty would be the same. 
TENNYSON 
George Tryon's Manual of Conchology, Vol.5,1883. 
CHAPITRE I : ETUDE MORPHOLOGIQUE, MICRO- ET ULTRA-
STRUCTURALE DES COQUILLES DE MOLLUSQUES. 
1.- INTRODUCTION 
La coquille des Mollusques est composée de deux phases 
intimement associées, une phase minérale et une phase organique dont 
l'architecture et les relations mutuelles doivent être précisées avant 
d'envisager leurs modifications évolutives et adaptatives dans les sept 
classes du phylum des Mollusques. 
Les premières descriptions de la microarchitecture des 
coquilles de Mollusques datent du début du XIXe siècle (HATCHETT, 1799; 
OWEN, 1832; CARPENTER, 1844). Par la suite, des travaux nombreux se 
sont succédés, essentiellement basés sur l'examen de lames minces et 
sur l'emploi du microscope polarisant (EHRENBAUM, 1885; MOYNIER DE 
VILLEPOIX, 1892; JAMESON, 1912; DOUVILLE, 1913; PRENANT, 1927; HOFFMAN, 
1949; LUCAS, 1952;... pour revue, voir GREGOIRE, 1967 et 1972). Les 
compilations par SCHMIDT (1924) et HAAS (1935) et surtout la monumentale 
synthèse de B0GGILD (1930) rassemblent et interprètent les données 
accumulées jusqu'alors. Plus récemment, les observations réalisées à 
l'aide des microscopes électroniques à balayage (SEM) et à transmission 
(TEM) ont considérablement étoffé notre connaissance des microstructures 
et leur arrangement microarchitectural au sein des coquilles. Une multi-
tude de travaux ont été consacrés à la description de la structure des 
coquilles d'un grand nombre de Mollusques, Cette profusion d'articles 
a amené une certaine confusion des termes relatifs à l'appellation des 
diverses microstructures : une même appellation n'a pas toujours la 
même signification pour des auteurs différents. C'est pourquoi nous 
avons jugé indispensable de repréciser ci-après, quelques définitions de 
termes descriptifs - nous suivrons essentiellement les définitions de 
CARTER (1980)-,moyennant quelques modifications et aussi les définitions 
et descriptions des principales microstructures rencontrées chez les 
Mollusques. 
Nous profiterons de ces descriptions pour caractériser 
morphologiquement les matrices organiques associées aux diverses micro-
structures et préciser les relations mutuelles existant entre leurs 
phases minérales et organiques. 
2 . - ^ m r n ^ ^ m ^ ^ ^ T W s m R ^ . 
disposition des éléments microstructuraux par rapport 
aux repères morphologiques de la coquille. 
Ex. : orientation axiale ou transversale des lames 
primaires d'une microstructure lamellaire-croisée, 
direction de l'axe des trabécules dans un cérame 
de Polyplacophore ... 
unité minérale homogène ne présentant aucune disconti-
nuité structurale (= monocristal). 
(terme anglais francisé); unité élémentaire répétitive 
d'une microstructure correspondant ou non à un monocristal. 
Ex. : un prisme d'une microstructure prismatique, une 
lamelle élémentaire dans la nacre, une lamelle de 
3eme ordre dans la microstructure lamellaire-
croisée, un acicule dans la microstructure 
aciculaire croisée ou hélicoïdale ... 
MICROARCHITECTURE : agencement des diverses microstructures au sein d'une 
coquille, sans tenir compte des directions principales 
des éléments de ces microstructures. Ceci correspond au 
"shell-layering" des anglosaxons. 
Ex. : succession de strates prismatique et nacrée, de 
plusieurs strates lamellaires-croisées ... 
MICROSTRUCTURE : entité constituant une strate coquillière au sein de 
laquelle l'arrangement des cristallites obéit à des 
règles précises. 
Ex. : microstructure prismatique, nacre, ... 
MORPHOLOGIE : aspects macroscopiques d'une coquille, forme, décoration. 
Ex. : aspect lisse ou granuleux de la surface, présence 
d'épines, de nodules ... 
STRATE : subdivision de la microarchitecture d'une coquille 
correspondant à une unité microstructurale homogène 
et mise en place par un tissu sécréteur. 
Ex. : la microarchitecture de la coquille d e Pinna nobilis 
est constituée d'une strate de microstructure prisma-





STRUCTURE : terme général employé pour les différents aspects 
microscopiques de la description des coquilles. 
ULTRASTRUCTURE : données morphologiques résultant de l'examen à l'aide 
d'un microscope électronique à transmission. 
3.- PRINCIPALES_MICROSTRUCTURES_DE LA_ÇOQUILLE_DES_MOLLUSQUES 
Les descriptions des microstructures reprises ci-dessous sont 
basées sur les travaux de B0GGILD (1930), MAC CLINTOCK (1967), KOBAYASHI 
(1969), TAYLOR et al (1969), GREGOIRE (1972 a, b), TAYLOR (1973), TAYLOR 
et al (1973), CARTER (1976, 1979 et 1980). L'étude morphologique des 
matrices organiques a essentiellement été envisagée par GREGOIRE (1957; 1958 
a, b; 1959 a, b; 1960-, 1961 a; 1961 b; 1967; 1972; 1980) GREGOIRE et al 
(1949, 1950, 1955) GOFFINET (1965, 1969) GOFFINET et al (1977) et IWATA 
(1975). 
Les résultats de nos propres observations sur les microstructures 
minérales des coquilles de Mollusques ont été incorporés dans ces 
descriptions. 
Dans les descriptions des matrices organiques associées... aux 
strates minérales, nous serons amené à utiliser certains termes inappropriés 
mais consacrés par l'usage : intracristallin et extracristallin. Ces concepts 
s'appliquent respectivement à la matrice interne au cristallite(bien que 
disposée autour des monocristaux) et externe à celui-ci (et par conséquent 
extracristalline). La matrice "intracristalline" devra donc être comprise 
"intracristallite". 
Les microstructures minérales constituant les coquilles de 
Mollusques sont réparties en 7 groupes représentant 20 catégories morpholo-
giques distinctes,présentées dans le tableau 1. 
A) Grqupe_1_: Jliçrost^çtures^ 
* Structure minérale 
Les microstructures prismatiques sont constituées de 
colonettes minérales juxtaposées, assez allongées, de section souvent 
polygonale. Le plus souvent l'axe des cristallites coïncide avec l'axe 
optique des cristaux. Les prismes s'étendent généralement sur toute 1' 
épaisseur de la strate et sont orientés normalement par rapport à la 
surface externe de la coquille. Parfois cependant ils se présentent 
obliquement par rapport à cette surface (GAINEY et WISE, 1975). 
TABLEAU 1 : TYPES DE MICROSTRUCTURES CRISTALLINES 
RENCONTREES DANS LES COQUILLES DE MOLLUSQUES. 
Groupe 1 : Microstructures prismatiques. 
* Prismes simples * réguliers (1) 
* irréguliers (2) 
* Prismes fibrillaires (3) 
* Prismes sphérulitiques (A) 
* Microstructure prismatique complexe (trabéculaire) (5) 
Groupe 2 : Microstructure sphérulitique. (6) 
Groupe 3 : Microstructures feuilletées (Laminar Structures). 
* Nacre (Mother of pearl) * en feuillets (Sheet nacreous) (7) 
* en colonnes (Columnar) (8) 
* en tablettes (Row stack) (9) 
* Calcitostracum (Foliated structure) (10) 
Groupe 4 : Microstructures entrecroisées. 
* Microstructure lamellaire-croisée (11) 
* Microstructure aciculaire-croisée (12) 
* Microstructure hélicoïdale (lamellaire-croisée type II) (13) 
* Microstructure entrecroisée complexe ( 1A) 
* Microstructure feuilletée entrecroisée (15) 
* Microstructure feuilletée entrecroisée complexe (16) 
Groupe 5 : Microstructure homogène. 
* Microstructure homogène sensu stricto (17) 
* Microstructure grainée (granular) (18) 
Groupe 6 : Spicules isolés. (19) 
Groupe 7 : Agrégats polycristallins isolés. (20) 
Le diamètre moyen des prismes est très variable, de quelques 
[ims à plusieurs dizaines de jjms. Leur longueur dépend de l'épaisseur 
de la strate, elle varie de quelques dizaines de nms à plusieurs centaines 
de jims (jusqu'à 1 mm). 
Chez certaines espèces, les prismes sont composés d'un empi-
lement de lentilles minérales séparées par des feuillets organiques 
(GREGOIRE,1961 a, b, 1967, 1972).(fig. 1) ou encore, peuvent se scinder 
en sous-unités suivant leur grand axe (TAYLOR et al, 1969; GREGOIRE, 1961 
a, b; 1967, 1972 et obs.personnelles). Nous définirons ces 
prismes par le terme "composites". Chaque sous unité est elle-même polycris-
talline. 
Les cristaux de CaCO^ formant les prismes se présentent sous 
forme de cassettes parallélipipèdiques, empilées (fig.1). Ces cassettes 
sont parfois groupées en lentilles minérales dont la superposition forme 
le prisme. L'orientation morphologique de chaque cristal correspond à une 
orientation cristallographique précise, identique dans tous les cristaux 
formant le cristallite. 
La phase minérale des prismes montre des variations locales 
de densité au faisceau électronique. Ces variations sont vraisemblablement 
dues à la présence d'impuretés locales (TRAVIS, 1968). En effet, calcite 
et aragonite ne sont pas pures : on y trouve des inclusions diverses : 
célestite, strontianite, baryte, witherite ... La dolomite forme 
fréquemment des solutions solides avec la calcite. 
* Topographie des matrices organiques 
La décalcification d'une couche de prismes laisse un résidu 
organique assez abondant formé de fourreaux de section polygonale, hyalins 
et semi-rigides. Ils gainent chaque cristallite individuellement. Ces 
fourreaux montrent fréquemment une striation transversale, interprétée par 
GREGOIRE (1967, 1972) comme l'empreinte des phases de croissance successi-
ves du prisme : la mise en place de la matrice serait discontinue et 
alternerait avec le dépôt de matériel cristallin. Les stries correspondent 
à des épaississements annulaires du fourreau des prismes, situés sur la 
face interne du fourreau. Elles correspondent aux restes de la matrice 
intraprismatique qui "cloisonne" l'espace interne du prisme et vient se 
fixer à sa périphérie (fig. 1) en s'intriquant dans la matrice du fourreau. 
Ces épaississements sont séparés par des régions lisses ou fibrillaires. 
Fig. 1 : A : Schéma d'un prisme simple régulier composite montrant la 
topographie des matrices organiques 
B : Schéma d'un monocristal isolé du prisme 
(figures originales) 
Remarques : - Les sections de la matrice organique sont représentées en 
traits épais 
- L'espace entre fourreau organique et lentilles minérales 
est virtuel, les deux phases sont étroitement accolées. 
La matrice organique intraprismatique, étudiée sur coupes 
décalcifiées (TRAVIS, 1968), conserve l'empreinte de la phase minérale. 
Elle se présente sous forme de compartiments serrés les uns contre les 
autres, parfois morcelés en cavités secondaires, au sein desquels se 
trouvait déposée la matière minérale (GREGOIRE, 1967; NAKAHARA et al, 
1980). Cet arrangement réciproque des matrices organiques et de la 
phase minérale illustre la grande intimité structurale des deux compo-
sants des coquilles. 
* Ultrastructure des matrices organiques. 
Examinée en microscopie électronique à transmission après 
sonication prolongée, la matrice organique des prismes de Turbo se 
présente sous forme de fibrilles (dont certaines sont composées de 
filaments formés de sphérules alignées) mêlées à une substance d' 
apparence amorphe. Au niveau des zones de croissance des prismes, la 
matrice organique apparaît fréquemment sous l'aspect de 
cordons aplatis ou régulièrement ballonnés (GREGOIRE, 1961 et 1972). 
D'après les observations au TEM de GREGOIRE, la matière organique 
des prismes de la coquille de Mytilus se présente comme un assemblage 
de membranes granuleuses contenant de nombreuses fibrilles. Selon 
U0Z0MI et EVATA (1969), la matrice organique associée aux prismes de 
Mytilus coruscus serait, par contre, totalement amorphe. 
La matrice organique intraprismatique décrite par GREGOIRE 
(1967),TRAVIS (1968) et NAKAHARA et al (1980) en relation étroite avec 
les cristaux est essentillement fibrillaire (TRAVIS et al, 1967), 
composée de filaments dont le diametre moyen est de 28 K (GREGOIRE, 1972) 
et de voiles (délimitant les compartiments où se déposent les cristaux) 
dont l'épaisseur avoisine 22 Â (TRAVIS, 1968). 
* Particularités des différentes catégories de microstructures 
prismatiques. 
Les prismes simples réguliers (1) correspondent à la défini-
tion générale : ils sont allongés et de section polygonale convexe. 
Composites ou non, ils peuvent être aragonitiques ou calcitiques, 
indifféremment (1.) 
Les prismes simples irréguliers (2) ont une section dont la 
surface peut varier considérablement tout au long de leur grand axe; ils 
peuvent, de plus, présenter des indentations latérales. Ils sont compo-
sites ou non, aragonitiques ou calcitiques. 
Les prismes fibrillaires (3) sont semblables aux prismes 
simples; mais le rapport longueur/largeur est très élevé. Les prismes 
fibrillaires de Mytilus edulis sont de l'ordre de 100 fois plus minces 
que ceux de Pinna nobilis ainsi que le montrent de très nombreuses 
mesures (observations originales inédites) confirmant les résultats de 
GREGOIRE (1967). Ils sont généralement composites, aragonitiques ou 
calcitiques. 
Les prismes sphérulitiques (4) sont composés de sous unités 
allongées, semblables aux cristallites de la microstructure sphérulitique 
(voir fig. 2). Chaque sous unité est constituée d'éléments rayonnant 
dans les trois dimensions de l'espace, au départ d'un centre de 
nucléation unique. Les prismes sphérulitiques sont toujours composites, 
soit aragonitiques, soit calcitiques. 
(1)La forme minéralogique attribuée à une structure quelle qu'elle soit, 
représente le cas général. En effet, s'il semble démontré que la forme 
minéralogique d'une microstructure est sous contrôle génétique (pour 
revue, voir GREGOIRE 1967 et 1972), les conditions écologiques peuvent 
cependant l'influencer et l'altérer (synthèse bibliographique dans 
CARTER, 1980) Ces variations sont, par exemple, l'apparition de calcite 
au sein de strates "normalement" aragonitiques ou l'augmentation du 
rapport calcite/aragonite au sein de coquilles comportant les deux formes 
minéralogiques, dans des populations habitant des eaux anormalement froi-
des (aux limites de l'aire de répartition géographique de l'espèce par 
exemple) ou encore habitant des milieux sursalés (voir par exemple 
LOWENSTAM (1954 a et b), DODD (1966), EISMA (1966), KENNEDY et al (1969, 
1973), TAYLOR et KENNEDY (1969), CARTER (1980)...). De telles variations 
peuvent également s'observer dans les coquilles de certaines espèces abys-
sales (observations originales inédites, portant sur les coquilles de 
quelques espèces de Prosobranches et d'une espèce de Bivalve). 
La microstructure prismatique complexe (5) est constituée de 
prismes de premier ordre alignés dans une même direction, chacun de ces 
prismes de premier ordre étant lui-même formé de prismes de deuxième 
ordre, dont la fracture donne l'aspect d'une plume, c'est-à-dire rayon-
nant vers la surface externe du prisme de premier ordre à partir de son 
axe central, dans les trois dimensions de l'espace. Cette microstructure 
composite semble jusqu'ici toujours aragonitique. Des observations 
originales inédites portant sur 1'articulamentum de sept espèces de 
Polyplacophores (examiné au SEM) en collaboration avec KREUSCH), montrent 
que la structure "trabéculaire" des auteurs correspond à la définition 
que nous donnons de la microstructure prismatique complexe. Ces deux 
appellations recouvrent une même réalité structurale. Nous donnons la 
priorité à l'appellation "microstructure prismatique complexe", plus 
ancienne (B0GGILD, 1930). 
B) Groupe_2_i_Miçrostruçture sphérulitique 
* Structure minérale. 
Assez rare en tant que strate de coquille saine et normale, 
cette microstructure intervient fréquemment lors de la régénération des 
coquilles bien que de manière transitoire (AB0LINS-KR0GIS, 1958; 
SALEUDDIN et CHAN, 1969; WILBUR, 1972; MEENAKSHI et al, 1974; FOURNIE, 
1979, 1980; POULICEK et JASPAR-VERSALI, 1982). Le sphérulite est également 
la forme sous laquelle apparaît le CaCO^ "figuré" au sein des tissus 
chez les Mollusques ("sphérites plurilamellaires"(WILBUR, 1972)...). Nous 
avons observé cette microstructure dans les coquilles de nombreux 
Gastéropodes Pulmonés. La microstructure sphérulitique est composée de 
cristallites sphériques ou subsphériques (fig. 2) agglomérés de manière 
très dense et sans ordre apparent. Chaque cristallite est constitué d'un 
agrégat d'unités allongées, effilées à leurs extrémités, et rayonnant 
dans toutes les directions à partir d'un centre de nucléation (fig.2). 
On ne connaît actuellement que des sphérulites aragonitiques. 
Fig. 2 : Schéma d'un cristal!ite de la microstructure sphérulitique. 
Le bloc enlevé laisse apparaître la sous-structure radiaire 
dans les trois directions de l'espace 
(figure originale) 
* Topographie et ultrastructure des matrices organiques. 
Les matrices organiques associées à cette microstructure sont 
très mal connues. Leur ultrastructure a été envisagée par GREGOIRE (1967) 
dans le cadre d'une étude des matrices organiques de la "porcelaine"-!' 
Chez Nautilus, elles se présentent sous la forme de voiles microfibril-
laires où les fibrilles (4-6mn de diamètre) apparaissent constituées de 
filaments plus fins (15-30 K) (GREGOIRE, 1962). Ces voiles organiques sont 
semble-t-il, interposés, soit entre les éléments de base du sphérulite 
(les aiguilles aragonitiques), soit entre les cristallites eux-mêmes (?) 
(BEVELANDER et NAKAHARA, 1980). 
C ) GrouBe_3_ : _^çrostruçtures_feuilletées. 
Outre l'émail dentaire des Vertébrés supérieurs, la nacre 
des coquilles de Mollusques est certainement la structure animale 
minéralisée la mieux connue. Elle a fait l'objet d'un nombre considérable 
de publications. C'est la raison pour laquelle nous envisagerons 
séparément nacre et calcitostracum, bien que ces deux microstructures 
aient de nombreux points en commun. 
a) Les. mi£ros_truc_tures. nacrées. 
* Structure minérale. 
La littérature concernant l'organisation des couches 
de nacre est vaste. Elle a été revue récemment par GREGOIRE (1967, 1972) 
et TAYLOR (1979, 1980). Nous citerons encore les travaux de MUTVEI (1970-, 
1972; 1977 a, b; 1979) WISE (1970 a et b), ERBEN (1972, 1974), ERBEN et 
WATABE (1974), NAKAHARA (1979) et WATABE et DUNKELBERGER (1979). 
(1) Terme général regroupant les microstructures lamellaire-croisée, et 
entrecroisée complexe, feuilletée entrecroisée, prismatique complexe, 
aciculaire entrecroisée, sphérulitique, homogène et grainée. 
Cette raicrostructure est composée de nombreux feuillets 
minéraux très minces, disposés parallèlement à la surface interne de la 
( 1 ) 
coquille et empilés les uns sur les autres . On en compte 450 à 
5.000 par millimètre d'épaisseur (GREGOIRE, 1967). Chacun de ces 
feuillets est constitué d'un dallage de tablettes élémentaires toujours 
aragonitiques, polygonales et juxtaposées(fig. 4). 
Ces tablettes ont une morphologie complexe et diversement 
interpretée. Chacune de ces unités est constituée d'une seule assise de 
cristaux d'aragonite dont l'axe C, normal à la lamelle est faiblement 
dévelopé et confère au cristallite sa forme de tablette (fig. 3). La 
section polygonale de ces tablettes est fréquemment concave, on y 
remarque souvent des traces de la croissance du cristallite sous forme 
de lignes parallèles aux.côtes de la tablette délimitant des polygones 
concentriques à sa surface (fig. 3). Chacun de ces cristallites est com-
posé d'un nombre variable de monocristaux d'aragonite, généralement 
disposés comme des secteurs de la tablette. On en compte de 1 à 50 dans 
la plupart des nacres. 
Selon MUTVEI (1977, 1979), les tablettes élémentaires de la 
nacre de Bivalve seraient toujours constituées de quatre cristaux dont deux 
opposés sont mâclés (fig. 3). Les tablettes de nacre des Bivalves pour-
raient toujours selon cet auteur (1979) être scindées en deux unités 
superposées : la plus proche de l'épithélium sécréteur serait consti-
tuée des quatre cristaux qui viennent d'être décrits (0,2 à 0,8 pm 
d'épaisseur) superposée à une autre unité (0,4 à 1 i^ m d'épaisseur) 
constituée d'un agencement de fibrilles minérales parallèles (de 0,1 
à 0,2 mfi de diamètre) (fig. 3). La nacre des Gastéropodes et des 
Céphalopodes serait composée d'unités dont les monocristaux sont arrangés 
en secteurs, chacun de ces secteurs lui-même composé de fibrilles de 0,1 
à 0,2 mu de diamètre décrits chez les Bivalves. Cette sous structure 
des cristallites de la nacre n'est décelable qu'après corrosion superfi-
cielle des éléments structuraux. Ces observations n'ont pas encore été 
confirmées par d'autres techniques. 
(1) : Dans le cas de la nacre perlière, les feuillets superposés sont disposés 
concentriquement au départ d'un centre de nucléation. Remarquons à ce propos 
que, si les perles de nacre sont les plus connues, de nombreuses autres micro-
structures sont susceptibles de constituer de telles concrétions. On connaît 
des "perles." de calcitostracum, de microstructure lamellaire-croisée, et même 
de prismes. 
Vers 1'épithelium palléal 
A 
Fig. 3 : Schéma de la structure d'une tablette de nacre de bivalve 
(modifié d'après Mutvei (1979)). 
A, A', B, B' : 4 monocristaux constituant l'entité supérieure 
la plus proche de l'épithelium sécréteur 
A et A 1 sont mâclés. 
La matrice organique des strates de nacre peut être scindée 
en matrice extra- et intracristalline ou plutôt, ainsi que cela a déjà 
été précisé dans le cas des microstructures prismatiques "extra- et 
intracristallite". La topographie des matrices organiques de nacre et 
leur morphologie ultrastructurale ont fait l'objet d'études nombreuses 
(GREGOIRE, 1957; 1958.b;1959 .a, b; 1960; 1962; 1967; 1972 a,b; 1980; 
GREGOIRE et al, 1949, 1950, 1955; WATABE, 1963, 1965; GOFFINET, 1965, 
1969; GOFFINET et al, 1977; MUTVEI, 1970; 1977 a,b; 1979; TOWE, 1972; 
CRENSHAW et RISTEDT, 1975; IWATA, 1975; PETIT et al, 1978, 1979, 1980 a 
et b; BEVELANDER et NAKAHARA, 1980). 
L'existence d'une matrice organique intracristalline a 
parfois été mise en doute (TOWE, communication personnelle à GREGOIRE, 
1967). Elle se présenterait sous forme d'un amas central (d'où part la 
croissance de la tablette) et de cloisons radiaires séparant les mono-
cristaux d'aragonite. Il est possible que la matrice intracristalline 
soit en relation avec les feuillets organiques extérieurs aux tablettes, 
et notamment les feuillets péricristallins (fig. A). 
La matrice organique extracristalline se présente sous la 
forme de feuillets interposés entre les différents plans de lamelles 
calcifiées (les feuillets interlamellaires, fig.4) et autour de chaque 
lamelle considérée individuellement (matrice péricristalline, fig. A), 
constituant, à la jonction de deux lamelles adjacentes, une muraille 
baptisée "matrice intercristalline (fig. 4). Il semblerait qu'il n'y 
ait pas de discontinuité nette à l'interface entre ces différents types 
de matrices et que certaines travées organiques puissent être suivies 
sur plusieurs lamelles consécutives (MUTVEI, 1979). La matrice inter-
lamellaire conserve fréquemment les traces des feuillets minéralisés et 
des ponts intercristallins ("crystal imprints" ou "crystal scars", fig. A). 
Les ponts intercristallins constituent la jonction entre deux feuillets 
interlamellaires superposés. 
Fig. 4 : Schéma d'une strate de nacre (deux feuillets sont représentés) 
et topographie des matrices organiques 
(figure originale) 
Examinée au TEM après décalcification et rupture des ponts 
intercristallins, la matrice organique des couches de nacre se présente 
sous la forme de membranes continues parsemées de champs polygonaux 
délimités par des protubérances de matrice intercristalline. Entre les 
murailles intercristallines, les membranes sont constituées d'un réseau 
de travées robustes, irrégulièrement parsemées de nodules hémisphériques 
(comme "des rhizomes d'iris" (GREGOIRE)), délimitant des pores dont la 
densité et la forme sont sensiblement constants pour une espèce donnée, 
comparables au sein de la classe et différents d'une classe à l'autre. 
Il existe parfois des membranes intertrabéculaires, étendues comme des 
ponts entre deux travées de part et d'autre d'un pore. 
Examinés en coupe ultramince après décalcification, les 
trabécules apparaissent constitués de rangées d'unités plus ou moins 
rectangulaires (de 40 à 700 mp. de longueur). Ces unités sont constituées 
d'un microréseau de grains denses aux électrons, alignés, de 30 à 40 & 
de diamètre. Le réseau est assez dense vers l'extérieur de la travée, 
moins serré en profondeur étant donné la présence de "vacuoles" dont 
le diamètre peut atteindre l'épaisseur des trabécules (GOFFINET et al, 
1977). Ces vacuoles peuvent être à l'origine de l'aspect mamilliforme 
de certaines régions des membranes interlamellaires examinées après 
ombrage. Les alignements de grains denses sont vraisemblablement à 
l'origine des "fibrilles" décrits par de nombreux auteurs dans les 
matrices organiques de nacre. 
Il est important de noter ici que l'aspect ultrastructural 
des voiles organiques des matrices peut varier avec les méthodes de 
décalcification et de fixation utilisées. Ce problème a été discuté 
par GOFFINET et al (1977). 
* Particularités des différentes catégories de nacre 
On a décrit trois catégories de nacre différant par 
l'agencement relatif des cristallites dans les différents feuillets. 
La nacre en feuillets (7) ("Sheet nacreous structure") est 
constituée par des tablettes de nacre disposées sans rapport de super-
position d'un feuillet à l'autre. La fracture des feuillets dans deux 
directions orthogonales de leur plan présente l'aspect d'un "mur de 
brique" (EHRENBAUM, 1885), la matrice organique extracristalline 
apparaissant sur les fractures comme "le mortier unissant les briques" 
(GREGOIRE) (fig. 5 A). 
La nacre en colonne (8) ("Columnar nacreous structure") 
est constituée de tablettes élémentaires dont les contours se super-
posent d'un feuillet à l'autre. Des fractures dans les deux directions 
du plan de ces feuillets donnent l'aspect d'un empilement régulier 
des tablettes d'un feuillet à l'autre (fig. 5 C). 
La nacre en tablettes (9) ("Row stack nacreous structure") 
est intermédiaire, entre les deux précédentes, l'aspect de superposition 
des tablettes élémentaires d'un feuillet à l'autre n'apparaît que dans 
une des deux directions de fracture du plan de ces feuillets, l'autre 
direction est moins régulièrement organisée (fig. 5 B), les tablettes y 
sont, en général, fortement allongées suivant l'une de ces deux directions. 
b) Le_cal£itostracum. 
* Structure minérale. 
Le calcitostracum peut être considéré comme l'analogue 
calcitique de la nacre. Moins répandu chez les Mollusques, il a été 
moins étudié : pour revue, voir GREGOIRE (1958 a, 1967, 1972), Mac 
CLINTOCK (1967), TAYLOR et al (1969, 1973) et CARTER (1980), travaux 
auxquels nous ajouterons ceux, plus récents de FOURNIE (1979, 1980), 
POULICEK et V0SS-F0UCART (1980) et POULICEK et JASPAR-VERSALI (1982). 
Fig. 5 : Schémades trois catégories de nacre montrant la disposition 
relative des tablettes dans les feuillets successifs. 
A : nacre en feuillets (7) 
B : nacre en tablettes (9) 
C : nacre en colonnes (8) 
(figures originales) 
Cette microstructure est formée de feuillets parallèles 
dont la direction fait avec la surface de la coquille un angle faible 
(fig. 6 A). Ces feuillets sont constitués de tablettes, de blocs, 
d'aiguilles de calcite juxtaposés, formant les couches subhorizontales. 
L'examen des surfaces par la technique des répliques métalliques 
montre que ces éléments constitutifs forment des terrasses superposées, 
donnant un peu l'aspect "d'écaillés de poisson" ou encore "imbriquées 
comme les tuiles d'un toit" (GREGOIRE). 
Des coupes ultrafines de calcitostracum (WATABE, 1965) 
montrent une subdivision des cristallites en sous unités cristallines 
parallèles (fig. 6 B). 
Examiné au SEM à faible grossissement, le calcitostracum des 
Gastéropodes Pulmonés se révèle nettement moins organisé que la nacre 
(POULICEK et VOSS-FOUCART, 1980), constitué de blocs disposés l'un par 
rapport à l'autre sans ordre apparent (ordre local). Par ailleurs, on 
peut souvent observer des régions totalement désorganisées ("amas 
crayeux") correspondant à de la microstructure homogène sensu stricto.et 
des cavités, correspondant selon toute vraisemblance à des décollements 
locaux des feuillets normalement superposés (ceci est particulièrement 
net dans le calcitostracum des Bivalves Ostreidae). 
* Topographie des matrices organiques. 
Selon WATABE (1965), la matrice interlamellaire sous la 
forme de feuillets organiques interposés entre les feuillets minéraux 
consécutifs ferait défaut dans le calcitostracum. Cet auteur décrit 
des matrices péricristallines, analogues à celles de la nacre, gainant 
les cristallites (fig. 6 B). Ces matrices sont sensiblement plus minces 
que celles de la nacre, et correspondent selon toute vraisemblance aux 
voiles observés au TEM. Comme dans la nacre, des matrices "intracris-
tallines" séparent les différents microblocs monocristallins juxtaposés 
formant les cristallites (fig. 6 B). 
Schémas de c*-
B- d'un r Strate 
des «atncesVrntallHe Entrant i °r9amques "tra t 'a top0graphie 
(figures o r i g i n a l e s ) 
La matrice organique des strates correspondant au calci-
tostracum est peu abondante; elle est constituée de pellicules minces, 
vitreuses, plus résistantes que celles de la nacre à la dissociation 
par les ultrasons (GREGOIRE, 1967). Examinées au TEM, ces pellicules 
dissociées se présentent sous la forme de voiles peu denses aux électrons, 
amorphes ou granuleux, parfois dissociés en fibrilles. 
Une fenestration caractéristique, moins typique que celle de 
la nacre, a été décelée par GREGOIRE (1967) dans certaines de ces membranes. 
De même, un réseau orienté d'espacements de 60 à 80 A a été décrit par 
WATABE et WILBUR (1961) dans certains voiles organiques extraits d'une 
strate de calcitostracum. La plupart des résidus organiques du calcitostra-
cum paraissent constitués de réseaux fibrillaires dont les fibrilles de 
28 Â de diamètre (GREGOIRE, 1967) sont fréquemment enrobés d'une substance 
d'apparence amorphe. 
D) Groupe_A_:_^çrostruçturesentrecroisées. 
* Structure minérale. 
Les microstructures entrecroisées sont construites au moyen 
de longues unités structurales grossièrement parallèles, de forme varia-
ble (souvent irrégulière) et poussant des prolongements dans les unités 
adjacentes.Ces unités, appelées "lamelles de premier ordre", sont généra-
lement normales à la surface externe de la coquille, leur grand axe 
parallèle à cette surface (fig. 7 A et C). Chacune des lamelles de premier 
ordre est constituée d'un entassement de nombreuses lamelles de moindre 
importance, assez régulièrement empilées les unes sur les autres, et toutes 
inclinées dans une même direction. Elles sont appelées "lamelles de 
deuxième ordre" (fig. 7 B). Les lamelles de deuxième ordre de deux lamelles 
de premier ordre adjacentes sont inclinées dans des directions opposées, 
ce qui produit l'effet de croisement (d'où le nom de la structure) (fig. 
7 C). Les lamelles de deuxième ordre ne sont jamais parallèles aux 
surfaces de la coquille (CARTER, 1980). Enfin, les lamelles de deuxième 
ordre sont elles-même constituées de faisceaux d'acicules juxtaposés, de 
longueur variable, alignés selon une même direction (celle de la lamelle 
Fig. 7 : Aspects schématiques et construction d'une microstructure lamellaire-croisée (figure originale) 
A. aspect semi schématique de cinq lames de 1er ordre (1, 2, 3, 4, 5) montrant les indentations 
latérales de ces blocs 
B. détail d'une des lames de 1er ordre (n° 3) isolée montrant sa subdivision en lamelles de 2ème ordre 
C. schéma de la structure lamellaire croisée : 4 lames de 1er ordre juxtaposées et subdivisées en 
lames de 2ème ordre 
D. structure des lames de 2ème ordre 
E. schéma d'une lamelle de 3ème ordre isolée : Cr = tablette correspondant à un monocristal 
de deuxième ordre qu'ils composent). Ces acicules, encore appelés 
"lamelles de troisième ordre" constituent l'élément fondamental des 
structures entrecroisées (fig. 7 D). Selon UOZOMI et al (1972), ces 
lamelles de troisième ordre présentent encore une substructure décela-
ble au microscope électronique à transmission. Elles seraient composées 
de minuscules tablettes échelonnées tout au long du cristallite (fig. 
7 E). Ces tablettes n'ont pas été retrouvées par NAKAHARA et al (1981) 
et nous ne les avons jamais observées sur les nombreux specimens que 
nous avons examinés. 
Nous avons examiné au SEM de très nombreuses coquilles de 
Gastéropodes constituées de plusieurs microstructures entrecroisées 
superposées. Nos observations montrent que les lames de premier ordre 
ont une longueur très variable au sein d'une même strate (de quelque 
dizaines de jim à plusieurs mm). Leur largeur varie selon les espèces, 
elle est en moyenne de 5 à 50 pm. 
La taille des lamelles de deuxième ordre est, elle aussi, 
très variable, leur épaisseur moyenne est de 2 à 6 pm. Les lamelles de 
troisième ordre ont une épaisseur de 0,2 à 0,5 pm, une largeur de 0,3 
à 2 nm et une longueur de 10 nm et plus. UOZOMI et al (1972) décrivent 
encore, au sein des cristaux, des bandes alternativement opaques et 
transparentes aux électrons, avec une périodicité de 50 à 300 Â selon les 
espèces. L'origine de cette périodicité, qui ne se retrouve que dans les 
cristaux d'aragonite des structures entrecroisées, n'a pas été élucidée . 
* Topographie des matrices organiques. 
La matière organique des microstructures entrecroisées est 
peu abondante ainsi que le montrent nos observations personnelles, 
confirmant les résultats de GREGOIRE (1967). Cette matière organique est 
disposée en fourreaux gainant les lamelles de troisième ordre. Il ne semble 
pas exister de feuillet organique séparant les lamelles de premier et de 
deuxième ordre (UOZOMI et al, 1972; NAKAHARA et al, 1981). 
L'ultrastructure des matrices organiques des structures 
entrecroisées est, en général, constante au sein d'une espèce mais 
varie selon les espèces envisagées. Elle est constituée de feuillets 
d'un seul type, dont l'aspect de surface est assez monotone. Ces 
feuillets ont en moyenne 300 X d'épaisseur. Leur "décoration" varie : 
il s'agit de fibrilles, de nodules, de plis, de gaufrage ... (U0Z0MI 
et al, 1972) avec des orientations différentes les uns par rapport 
aux autres et des périodicités variables. Selon GREGOIRE (1972), ces 
pellicules sont accompagnées de fibrilles de 2 à 6 mu de diamètre, 
o
 s elles-mêmes composées de filaments de 15 à 30 A de diamètre. 
* Particularités des différentes catégories de microstruc-
tures entrecroisées. 
La microstructure lamellaire croisée (11) correspond à la 
description générale. Universellement répandue dans le phylum des Mollus-
ques, elle en est une caractéristique exclusive. Elle est toujours 
aragonitique. 
La microstructure aciculaire croisée (12) : il s'agit d' 
une forme beaucoup moins organisée que la structure lamellaire croisée , 
les lamelles de troisième ordre ne sont pas associées en lamelles de 
deuxième ordre.: quelques cristallites se développent indépendamment des 
voisins, selon l'une ou l'autre des directions caractéristiques de la 
strate. L'effet de croisement est beaucoup moins net. Cette microstruc-
ture est, elle aussi, toujours aragonitique. 
La microstructure hélicoïdale (13), est encore appelée 
microstructure lamellaire croisée type II (BATTEN, 1975; BATTEN et DUMONT, 
1976). Elle a été décrite par BE et al (1972) et a été interprétée par 
BE et al (1972) et BANDEL (1977), comme dérivant de la microstructure 
lamellaire croisée, via la structure aciculaire croisée. Nos observations 
nous ont permis de décrire le trajet des unités élémentaires de cette 
structure observée au SEM chez Cavolinia longirostris (Gastéropode 
Opisthobranche) : les cristallites provenant d'une strate aciculaire 








8 : Schéma d'une structure hélicoïdale 
(seuls deux acicules ont été représentés) 
(Figure originale) 
en spirales superposées et intriquées dans la strate hélicoïdale 
(POULICEK, 1978) (fig. 8). L'interprétation fine de la courbure des 
acicules dans la "zone de transition" est sujette à controverse (BE 
et al, 1972, BANDEL, 1977). Cette microstructure est assez rare, elle 
est toujours aragonitique. 
La microstructure entrecroisée complexe (14) a été 
fréquemment décrite dans la littérature (voir par exemple Mac CLINTOCK, 
1967; CARTER, 1980; KOBAYASHI, 1980).Cette strate est constituée 
d'unités subcylindriques, résultant d'une superposition de cônes 
élémentaires qui peuvent être homologués aux lamelles de deuxième 
ordre de la structure lamellaire entrecroisée, ces empilements 
correspondant à celles de premier ordre. Chaque cone est lui-même 
constitué d'un assemblage d'éléments qui correspondraient à des 
lamelles de troisième ordre (Mac CLINTOCK, 1967). 
La microstructure feuilletée entrecroisée (15) est 
l'équivalent calcitique de la microstructure lamellaire croisée. 
L'angle entre les deux directions caractéristiques de la structure est 
plus prononcé et, par conséquent, les lamelles de deuxième ordre sont 
nettement plus inclinées par rapport à la surface externe de la 
coquille. 
La microstructure feuilletée entrecroisée complexe (16) 
est l'équivalent calcitique de la microstructure entrecroisée complexe. 
Ici également, les lames de deuxième ordre sont disposées en nappes 
coniques. Cette microstructure est nettement plus rare que son 
équivalent aragonitique. 
E) Groupe_5_i_Miçrostmçtures_homogènes. 
* Structure minérale. 
Nous avons observé au SEM des strates de microstruc-
tures homogènes dans les coquilles de 9 espèces d'Opisthobranches 
(POULICEK, 1978). Ces strates avaient préalablement été décrites comme 
"blocky prismatic layers" (BE et al, 1972). 
Les microstructures homogènes sont des agrégats de cris-
tallites de forme généralement allongés, lenticulaires ou subsphériques, 
parfois totalement irréguliers (GREGOIRE, 1972), de taille comparable 
au sein de la strate et disposés sans ordre apparent. Cette définition, 
basée sur des examens au SEM, est indépendante des propriétés cristal-
lographiques de la microstructure. Elle diffère de la définition de 
B0 GGILD (1930) : une microstructure homogène paraît amorphe mais 
"possède un axe d'extinction" caractéristique de la strate en lumière 
polarisée. Dans les microstructures homogènes "sensu B0GGILD", cet axe 
est normal à la surface externe de la coquille. 
Les cristallites ne révèlent jamais de substructure déce-
lable, ce qui les différencie des sphérulites. 
Les microstructures homogènes peuvent constituer des strates 
coquillières mais sont plus fréquemment intercalées en forme de lentille 
au sein d'une autre microstructure. Elles constituent fréquemment des 
"îlots désorganisés" au sein d'une autre microstructure. 
* Topographie et ultrastructure des matrices organiques. 
Les matrices organiques associées aux microstructures homo-
gènes semblent ne pas avoir été décrites à l'heure actuelle. 
* Particularités des différentes catégories de microstruc-
tures homogènes. 
La microstructure homogène sensu stricto (17) est composée de 
cristallites dont le diamètre moyen est inférieur à 5 nm* Elle est calciti-
que ou aragonitique. 
La microstructure grainée (18) est composée de cristallites 
dont le diamètre moyen est supérieur à 5 p . Elle est toujours aragonitique. 
* Structure minérale. 
Les spicules des Mollusques n'ont guère été étudiés par 
les techniques modernes. Les travaux concernant ces structures ont sur-
tout trait à leur élaboration; ils ont été résumés par HOFFMAN (1977) 
et FISCHER-PIETTE et FRANC (1960 a et b). D'autres travaux décrivent les 
spicules dans une optique purement systématique (PRUVOT, 1891 et 1899). 
Seuls quelques travaux récents envisagent les spicules en tant que 
structure coquillière à comparer aux autres structures coquillières des 
Mollusques (BEEDHAM et TRUEMAN, 1967 et 1968; SALVINI-PLAWEN, 1972; CARTER, 
1980; KREUSCH, 1981, KREUSCH et P0ULICEK,en préparation). 
Nous avons complété les informations existantes concernant 
la structure des spicules externes et internes, des soies et des écailles 
( 1 ) 
de Polyplacophores (7 espèces) et d'Aplacophores (A espèces) 
Les spicules sont des unités structurales minéralisées, 
d'origine unicellulaire, de forme variable mais parfaitement définie au 
sein d'une espèce. Généralement de petite taille, externes ou noyés dans 
une cuticule anhyste, ils sont isolés ou juxtaposés mais jamais fusionnés. 
Ils ne constituent jamais une strate continue. Ils sont fréquemment creux 
et portent généralement des différenciations morphologiques à la base(fig.9), 
qui correspond à la région la plus récemment sécrétée et qui demeure 
souvent en contact avec la cellule génératrice (fig. 10, 11, 12, 13). 
La taille des spicules est très variable. Le diamètre de 
leur plus grande section varie entre quelques (jm et quelques centaines 
de pm, leur longueur entre quelques dizaines de jim et plusieurs mm. 
(1) : Les spicules sont des formations squelettiques essentiellement 
représentées chez les Aculifères (voir annexe 1). Leur existence chez 
les Conchifères, actuels et fossiles, a été discutée par CARTER (1980). 
Zone de contact avec 
les prolongements cellu-
laires de la cellule 
secrétrice 
Fig. 9 : Schéma d'un spicule externe 
(figure originale) 
25 ym 
Fig. 10 : Aspect semi-schématique d'une coupe au niveau de la cuticule et de 
l'épiderme chez Chaetoderma nitidulum (Aplacophore) 
Ca = cavité intraspiculaire - Ce = cellule sécrétrice de la cuticule 
Cs = cellule sécrétrice du spicule - Cu = cuticule 
ep = épithelium - Pb = plaque basale du spicule 
prol. cell. = prolongements cellulaires de la cellule sécrétrice 
du spicule - Spi E = spicule externe - Spi I = spicule interne 
(figure originale) 
D'après nos propres observations au SEM chez Chaetoderma 
nitidulum (Aplacophore) et Lepidopleurus cajetanus,Acanthochitona 
fasciculata et Loricella torri (Polyplacophores), les spicules, externes 
ou intracuticulaires, paraissent constitués d'un grand nombre de petites 
unités allongées, disposées parallèlement au grand axe du spicule 
(fig. 14, 15, 16). 
Selon CARTER (1980), les spicules seraient toujours 
aragonitiques. 
* Topographie des matrices organiques. 
La matière organique associée aux spicules se répartit en 
matrices organiques intraspiculaire et extraspiculaire ainsi que le 
montrent nos observations en microscopie photonique et au SEM. Cette 
matière organique n'a, à notre connaissance, jamais été observée au 
TEM. 
La matrice organique intraspiculaire semble toujours présente, 
bien que parfois très peu abondante. Elle semblerait disposée entre ou 
autour des sous unités du spicule. 
La matrice organique extraspiculaire peut être absente dans le 
cas de certains spicules externes de grande taille (par exemple chez 
Acanthochitonn fasciculata) (fig. 17). Lorsqu'elle existe, elle prend 
fréquemment la forme d'un mince fourreau gainant le spicule (fig. 18), 
fourreau épaissi et différencié vers la base du spicule en une plaque 
cornée, dont la position et l'orientation varient suivant les cas : 
axiale, déportée latéralement, ... (FISCHER-PIETTE et FRANC, 1960 a et b). 
Les spicules internes sont fréquemment revêtus de prolongements cellulaires 
adhérents. 
Fig. 11 : Spicules de Chaetoderma nitidulum (Aplacophore) examinés 
au mie. électr. à balayage 
a) Vue générale du recouvrement de la paroi du corps par 
les spicules (région moyenne du corps, vue latérodorsale, 
fixation glutaraldehyde - OSO4). Echelle 10 ym 
b) Spicule intracuticulaire isolé. Echelle 3 ym 
c) Spicule partiellement extracuticulaire isolé; 2.a. = zone 




Fig. 12 : Spicules isolés de Scutopus ventrolineatus (Aplacophore) 
examinés au mie. électr. à balayage) 
a) Vue générale d'un spicule partiellement extracuticulaire ; 
z.a. = zone d'accrochage du spicule. Echelle 10 ym 
b) Détail de la zone d'accrochage du spicule. Echelle 10 ym 
Fig. 13 : Spicule en forme d'écaillé de Loricella torri (Polyplaco-
phore) examiné au mic. électr. à balayage (surface d'accro-
chage) . Echelle 10 ym 
Fig. 14 : Microstructure d'un spicule de Scutopus yentrolineatus 
(Aplacophore)(mie. électr. à balayage). Echelle 10 ym 
Fig. 15 : Spicule isolé de Lepidopleurus cajetanus; les unités 
axiales sont enrobées de matière organique (mic. électr. 
à balayage). Echelle 1 ym 
Fig. 16 : Spicule cylindrique d'Acanthochitona fascicularis (Poly-
placophore); fracture oblique révélant la microstructure 
du spicule (mic. électr. à balayage). Echelle 1 ym 
Fig. 17 : Soie cylindrique d'Acanthochitona crinita, détail de la 
région moyenne révélant l'absence de matière organique ex-
terne (mic. électr. à balayage, fixation glutaraldehyde -
OSO4, point critique). Echelle 100 ym 
Fig. 18 : Spicules de Lepidopleurus cajetanus : vue générale révélant 
l'existence d'un fourreau organique gainant la cristallite 
(mic. électr. à balayage, fixation glutaraldehyde - OSO4, 
point critique). Echelle 100 ym 
G) Grouee_7_i_Agré^ts_golYçristenins_isglés. 
Ce groupe est un "fourre-tout". Il regroupe toutes les 
structures minéralisées éparses ou isolées, peu ou mal orientées, 
constituées de cristaux isolés, maclés ou d'agrégats de cristaux, 
mais ne formant jamais une strate coquillière différenciée. Ces 
structures présentent souvent un faciès de précipitation inorganique. 
Elles diffèrent des spicules par leur organisation micro-
structurale inexistante et l'absence totale de structures d'accrochage. 
D'après CARTER (1980), on trouve de tels agrégats (isola-
ted crystal morphotypes) dans des cavités initialement remplies de 
liquide palléal mais isolées ou éloignées du manteau, par exemple à 
l'interface entre périostracum et strate minéralisée externe de la 
coquille. Nous avons de plus observé des agrégats polycristallins lors 
des tout premiers stades de régénération de la coquille chez divers 
Helicidae (Gastéropodes Pulmonés). 
On connaît de tels agrégats sous forme aragonitique et 
sous forme calcitique.. 
La matrice organique associée aux agrégats polycristallins 
isolés n'a jamais été décrite. Pour notre part, nous ne l'avons jamais 
observée. 
4.- CONCLUSIONS 
La phase minérale des strates calcifiées des coquilles de 
Mollusques est constituée de la juxtaposition de cristallites répétitifs, 
polycristallins, entourés d'une matrice organique qui les gaine exté-
rieurement. Ces cristallites sont constitués d'associations tridimension-
nelles de sous unités minérales de forme variable, correspondant aux 
monocristaux de calcite ou d'aragonite. Ces monocristaux sont eux-même 
gainés d'une matrice organique, appelée "matrice intracristalline". 
La forme et la disposition des cristallites changent avec 
la strate considérée, déterminant ainsi la catégorie microstructurale 
de la strate. 
L'aspect ultrastructural des matrices organiques associées 
aux strates minérales est assez comparable d'une structure à une autre : 
, , 0 
on y retrouve en general des voiles minces (quelques centaines d'A d' 
o 
épaisseur), constitués de microfibrilles de 22 à 30 A de diamètre. Selon 
GOFFINET et al (1977), ces microfibrilles seraient constituées par la 
juxtaposition d'unités subglobulaires. Dans certains cas (prismes, 
"porcelaine", nacre...), une"matière amorphe" gaine les chapelets micro-
fibrillaires. Dans la nacre, les voiles et membranes différenciées en 
"matrice interlamellaire" présentent des perforations dont le diamètre, 
la forme et la répartition sont caractéristiques. 
Au delà des différences morphologiques et microstructurales 
évidentes, il existe donc, entre les différentes catégories microstruc-
turales, un même plan fondamental d'organisation et de composition plus 
ou moins modifié selon les cas. 
CHAPITRE II : ETUDE COMPAREE DE LA STRUCTURE ET DE LA COMPOSITION 
CHIMIQUE DES FORMATIONS SQUELETTIQUES DANS LES SEPT 
CLASSES DE MOLLUSQUES. 
1.- INTRODUCTION 
Ce chapitre est consacré à l'étude des modifications évolutives 
encourues par la coquille des Mollusques, tant du point de vue de la micro-
structure et de la composition élémentaire des strates minérales que du 
point de vue de la composition chimique des matrices organiques associées 
à ces strates. 
Les techniques utilisées en microscopie électronique à 
balayage et pour les dosages chimiques portant sur la matrice organique 
des coquilles sont des méthodes classiques éprouvées et fiables. Nous 
n'insisterons donc pas outre mesure sur leur description. 
Par contre, l'étude des facteurs de variation non évolutive 
des coquilles de Mollusques a souvent été négligée. Une partie de ce 
chapitre lui sera consacrée.Les résultats obtenus imposeront d'ailleurs 
des directives et des limitations à notre travail analytique et expérimental. 
Nous envisagerons ensuite le problème des microstructures et 
celui de la composition chimique des coquilles et des autres structures 
squelettiques dans les sept classes de Mollusques actuels, ce qui nous 
conduira à discuter de leur évolution au sein de la classe. 
Les résultats obtenus seront alors confrontés aux données de 
la Morphologie comparée et de la Paléontologie... Cette confrontation nous 
conduira à proposer une théorie synthétique de l'évolution des structures 
squelettiques chez les Mollusques, de leur filiation et de leurs transfor-
mations . 
Une brève conclusion fera la synthèse des principaux résultats 





Les coquilles et autres structures squelettiques 
dont il sera fait mention dans ce chapitre ont été récoltées sur des 
organismes vivants, dont la taille permettait de les considérer comme 
adultes. Seules les régions exemptes d'épi- et d'endobiose ont été 
utilisées. Les organismes ont été conservés en alcool 50° ou 70° et 
l'isolement des structures squelettiques a été effectué dès que possible. 
Ces structures ont été conservées jusqu'à leur utilisation dans l'alcool 
50° ou à sec, selon les cas. 
Lorsque la récolte directe des specimens à analyser 
n'était pas possible, nous nous sommes adressé à divers musées (Musée de 
l'Institut de Zoologie (Dr. N. MAGIS), Museum d'Histoire Naturelle (Paris, 
Dr. Ph. BOUCHET et B. METIVIER), Zoologisk Museum (Copenhague, Prof. J. 
KNUDSEN), British Museum (Dr. J.D. TAYLOR)) ou à des spécialistes (Prof. 
L. von SALVINI-PLAWEN (Vienne) et A. SCHELTEMA (Woods Hole), Dr. A.WAREN 
(G0TEBORG) et J.C. ROSSO (Marseille), Mr.J.C. HEMMEM (Wiesbaden), 
C. SK0GLUND (Phoenix), B. JANOWKSKI (New-York), R.A. van BELLE (Bruxelles) 
et G. POPPE (Mortsel)) qui ont généreusement mis à notre disposition un 
matériel souvent rare, prélevé dans leur propre collection ou provenant 
des collections du musée dont ils ont la charge. 
Exceptionnellement, nous nous sommes adressé à des 
détaillants spécialisés après enquête préalable sur les traitements 
qu'avaient subis les coquilles avant leur mise en vente. La liste de 
ces détaillants et leur adresse se trouve en annexe (annexe 5). 
Le"périostracum" des coquilles a été éliminé préala-
blement à toute manipulation, par meùlage superficiel au moyen d'une 
brosse rotative en acier montée sur une fraiseuse de dentiste (Pièce à 
main KaVo 283 A, fraiseuse KaVo Type 531, 18000 t/min.), puis par 
traitement par les ultrasons (traitement en cuve Bransonic 220, ^ = 
50 KHz pendant 1 à 2 h. dans l'eau distillée à température ambiante). Les 
structures cuticulaires (spicules, soies,...) ont été nettoyées par 
sonication légère (3 traitements successifs par les ultrasons, v) = 50 KHz 
pendant 15 minutes dans l'eau distillée). 
Les coquilles et autres structures minéralisées examinées 
au SEM n'ont pas subi de fixation. Les structures cuticulaires et périos-
tracales ont été fixées suivant les techniques habituelles : fixation 
à la glutaraldéhyde en présence d'un tampon cacodylate 0,28 M en eau de mer, 
à pH 7, lavages répétés dans une solution de saccharose (12 %) tamponnée, 
postfixation par QsO^ (A %) dans du tampon cacodylate 0,2 M , déshydrata-
tion via l'éthanol et 1'amylacétate et passage au point critique (BUSSERS 
et GOFFINET (comm. pers.), COHEN (1979), HUMPHREYS et HENK (1979), GUILLAUMIN 
(1980). 
Les pièces à examiner, orientées et montées sur les supports 
adéquats à l'aide d'argent colloïdal (Dag 1415, Acheson Colloïden BV, 
Scheemda) ont été, soit enduites d'un mince film de carbone puis d'or-
palladium par évaporation (appareillage Balzers BAE 301, pression d'utili-
sation 3.10"^ Torr,rotations = 80 Tpm), soit métallisées à l'or-palladium 
par "sputtering" (appareillage Technics Sputtering, pression d'utilisation 
2 * \ 
10~ Torr). Les échantillons ont ensuite été examinés à l'aide d'un 
microscope électronique à balayage Cambridge Sc. Inst. Mark 2 Stereoscan ou 
Siemens ETEC Autoscan. 
Nos observations ont porté sur des objets in-toto, des 
surfaces, des surfaces de fracture ou des surfaces polies puis corrodées 
par HC1 (0,5 N, à froid, durée variable). Dans certains cas, nos échantil-
lons ont été préalablement inclus dans une résine synthétique (Epoxy 
résiné 812, pour le TEM ou Stratyl-polyester A 116 LC). 
G) Analyse_desjnatriçes_organ^ 
a) _Isolemen_t. 
Les structures squelettiques ont été décalcifiées par 
HC1 (0,5 N, à température ambiante) jusqu'à cessation de l'effervescence 
en exsiccateur sous pression réduite. Le matériel insoluble appelé 
"matière organique" a été récupéré par centrifugation (Sorvall, rotor 
SS-1 Superspeed Angle Centrifuge,19550 G.), lavé à l'eau distillée puis 
séché à température ordinaire (exsiccateur). La solution de décalcifi-
cation et les solutions de lavages ont été dialysées contre l'eau 
distillée puis concentrées à l'aide d'un évaporateur rotatif : cette 
fraction sera dénommée "matière organique acidosoluble". 
La fraction appelée "matière organique" a été dessechée 
sous vide, en présence de KOH, jusqu'à poids constant. Ce poids, exprimé 
en % du poids sec total initial sera appelé "teneur en matière organique". 
Le"taux de calcification" sera, par définition, 100 - "teneur en matière 
organique". 
Lorsque cela était possible, nous avons isolé les strates 
coquillières préalablement à toute analyse. Cette opération a été 
réalisée par élimination des autres microstructures à l'aide d'une 
fraiseuse de dentiste munie de différents types de fraises, meules ou 
disques abrasifs. Certains isolements ont été effectués sous loupe 
binoculaire à l'aide d'une micropolisseuse rotative. La plupart des 
isolements ont été contrôlés au microscope électronique à balayage. 
b) Cara_ctérisation _et_dosage de_s ac^des_aminés d'origine £rotéiaue. 
Le matériel à analyser a été hydrolysé pendant 24 h par HC1 
(6 N, 110°, sous vide) puis évaporé à l'exsiccateur en présence de KOH. 
Le résidu sec a été repris sur tampon adéquat filtré et placé sur 
colonne de résine échangeuse d'ion (Analyseur Beekman Spinco) muni d'une 
colonne unique). Les acides ont été séparés et dosés suivant la méthode 
de DEVENYI (1968). Les résultats des dosages sont exprimés en pourcentages 
molaires, c'est-à-dire en nombre de résidus de chaque acide aminé pour un 
total arbitraire de 100 résidus. Nous avons appliqué un taux de correction 
de 10 % pour la sérine et de 5 % pour la thréonine afin de compenser les 
pertes par dégradation de ces acides aminés lors de l'hydrolyse 
(V0SS-F0UCART, 1970). 
c ) Mise_en évi_dence_et. do^a£ejauantótati_f_de .ia_chitinei. 
Le terme "chitine" est pris ici dans son acception chimique, 
c'est-à-dire haut polymère linéaire d'unités de N-acétyl-D-g]ucosamine 
liées par des ponts (3-1,4-glycosidiques (JEUNIAUX, 1963, 1971, 1981; 
et MUZZARELLI, 1977). 
Le dosage spécifique de la chitine a été réalisé par 
méthode enzymatique spécifique (JEUNIAUX, 1963, 1965) à l'aide de 
chitinases ^ produites et purifiées au laboratoire (JEUNIAUX, 1958 et 
1959) à partir d'une souche de Streptomycètes ou encore à l'aide de 
préparations commerciales de chitinase microbienne réalisées par la 
même méthode (Koch Light Laboratories Ltd). 
Afin de dégrader les protéines et de "démasquer" la chitine 
des complexes glycoprotéiques dans lesquels elle est généralement engagée, 
le matériel décalcifié a été traité durant 6 H par une solution de NaOH 
(0,5 N) à 100°C.(JEUNIAUX, 1965). Le matériel résiduel, récolté par 
centrifugation (2200 G) a été soumis, après lavage à l'I^O distillée, 
à l'action des chitinases purifiées (300 unités néphélométriques/ml 
en ce qui concerne la chitinase produite au laboratoire,1 mg/ml pour la 
chitine commerciale), en présence de tampon acide citrique 0.1 M-Na^HPO^ 
0.2 M à pH 5,2, pendant 8 H à 37°C. Les produits d'hydrolyse, récupérés 
(2) 
par centrifugation à 2200 G ont été soumis à l'action de chitobiase 
(sérum de homard dilué 10 fois) à 37°C. L'acétylglucosamine ainsi 
libérée a été dosée par la méthode colorimétrique spécifique de REISSIG 
et al (1955) à l'aide d'un spectrophotomètre Beekman modèle 25. 
Préalablement à l'incubation enzymatique, le matériel 
traité par la soude a été réhydraté durant 24 H dans la solution 
d'incubation à 4°C. 
La teneur en "chitine libre" c'est-à-dire non liée aux 
autres constituants organiques de la coquille (JEUNIAUX, 1964, 1965 et 
1981) a été déterminée par dosage de l'acétylglucosamine libérée sous 
l'action des mêmes solutions de chitinases purifiées, mais sans traitement 
préalable par la soude à chaud. 
(1) : Chitine glycanohydrolase (E.N. 3.2.1.14, 1978). 
(2) : Anciennement Chitobiose acétylaminodeoxyglucohydrolase (E.N.3.2.1.29, 
1961), à présent considéré comme P-N-acetyl-D-glucosaminidase 
(E.N. 3.2.1.30, 1978). 
Dans certains cas, il n'a pas été possible de doser la 
chitine par la méthode enzymatique étant donné les très faibles 
valeurs. Dans ces cas, nous avons employé deux méthodes qualitatives : 
le test du chitosane et la méthode enzymatique appliquée de manière 
qualitative. 
Cette dernière méthode consiste à observer la disparition 
d'une structure sous l'action d'une solution de chitinases concentrées 
au pH adéquat (JEUNIAUX, 1963). La réaction est conduite dans un 
cristallisoir et suivie à la loupe binoculaire. 
Le test du chitosane (CAMPBELL, 1929) a été pratiqué selon 
la méthode préconisée par RAJULU (comm. pers.). Le matériel à tester 
est placé dans une solution saturée de KOH et porté à ébulliton pendant 
30 minutes. Cette étape transforme la chitine éventuellement présente en 
chitosane (déacétylation). Une fois rincé le matériel restant est 
transféré dans une lame creuse et mis en présence d'une solution d'iodure 
de potassium à 0,2 %, puis d't^SO^ à 2 %. Une coloration violette suggère 
la présence de chitine. Bien que ce test ne soit pas toujours rigoureux 
ni spécifique (RAJULU et al, en préparation), il peut néanmoins 
servir à localiser la présence de chitine. 
D) Remargues_sur_la_repro^ 
résultats. 
a) Dosage_des_a£ides aminés_. 
D'après MITTERER (1966), la technique de dosage des 
acides aminés sur colonne de résine échangeuse d'ions appliquée à 
un mélange calibré assure une récupération supérieure à 90 % lorsque 
les concentrations initiales sont très faibles, de l'ordre de 0.05 nmole. 
L'augmentation des concentrations diminue la marge d'erreur (ce qui est 
notre cas). 
D'autre part, les résultats de V0SS-F0UCART (1970) 
démontrent une très bonne reproductibilité (erreurs inférieures à 10 % 
sur des doubles). 
La méthode enzymatique spécifique est sensible et 
précise.Selon JEUNIAUX (1963), cette technique permet de mesurer des 
quantités de chitine de l'ordre de 20 avec une précision de l'ordre 
de 10 %. Lorsque la quantité de chitine mesurée est supérieure à 100 pg 
la marge d'erreur est de - A %. 
Cet auteur a étudié l'influence de divers facteurs 
tels que conservation, dessication sur les résultats du dosage de la 
chitine dans la cuticule de Bombyx mori (JEUNIAUX, 1963). Nous avons 
complété ces expériences par l'étude d'un matériel calcifié, la nacre 
isolée des parois latérales de la chambre d'habitation de Nautilus pompilius 
dont la teneur en chitine initiale est nettement plus faible que la teneur 
en chitine d'une cuticule d'insecte. 
Le matériel calcifié a été broyé, décalcifié 
par HC1 0.5 N et la matière organique lavée a été séparée en aliquots 
qui ont subi des traitements différents. 
Les résultats de ces traitements, appliqués à ce matériel 
homogène sont détaillés ci-après. 
* Test d'activité de la chitinase commerciale. 
Certains résultats ayant été obtenus à l'aide de 
préparations de chitinase commerciale et d'autres 
préparées au laboratoire (JEUNIAUX, 1958, 1959), nous avons jugé 
indispensable de vérifier l'effet de ces deux types de préparations 
enzymatiquessur un même matériel .(toutes autres conditions expérimentales 
étant égales). Les résultats obtenus sont détaillés dans le tableau 2. 
Chaque préparation de chitinase donne des résultats 
comparables reproductibles entre des"lots" différents. L'écart à la 
moyenne, reflet de la reproductibilité des résultats, est de l'ordre 
de 5 % dans le cas de la chitinase produite au laboratoire de l'ordre 
de 10 % dans le cas de la chitinase commerciale. 
Lorsque l'on compare les deux préparations, on 
s'aperçoit que les résultats sont très comparables tant pour la chitine 
"totale", que pour la chitine "libre". Ces deux types de préparations 
pourront donc être utilisés indifféremment. 
TABLEAU 2 : ACTION DE DEUX PREPARATIONS DE CHITINASE PURIFIEE SUR LA 
MATRICE ORGANIQUE DE LA NACRE ISOLEE DE NAUTILUS POMPILIUS 
Chitine totale en 
% du poids de. 
matière organique 
Chitine "libre" en 
% du poids de 
matière organique 




3,45 t 0,11 
0,79 




moyenne î écart type 









3,48 t 0,28 
0,86 
0,68 
0,77 i 0,09 
moyenne générale - écart type 3,47 i 0,21 0,78 t 0,07 
(1) : D'après GOFFINET (1965). 
* Effets des ultrasons sur la mise en évidence de la chitine. 
On a démontré qu'une sonication prolongée (et très intense) 
n'était pas sans effet sur la composition en acides aminés de certaines 
protéines (KATZ et MAN, 1979). Ces expériences font mention de 
"sondes à ultrasons" où la fréquence et l'intensité des vibrations 
utilisées sont de plusieurs ordres de grandeur supérieures à celles que 
nous obtenons à l'aide d'une cuve à ultrasons. 
Toutefois, le traitement par les ultrasons utilisé lors 
du nettoyage des coquilles préalablement aux dosages,pouvait avoir une 
influence sur la conformation des matrices organiques. 
Aussi il était intéressant de tester l'influence éventuelle 
de ce traitement sur les résultats des dosages de chitine, et de chitine 
"libre" particulièrement. Le tableau 3 reprend les résultats des dosages 
de chitine par méthode enzymatique (chitinase commerciale) dans des 
matrices organiques de nacre de Nautilus pompilius soumis à différents 
traitements par ultrasons. 
TABLEAU 3 : INFLUENCE DE DIVERSES DUREES DE SONICATION EN CUVE SUR LES 
RESULTATS DU DOSAGE ENZYMATIQUE DE LA CHITINE DANS LES 
MATRICES ORGANIQUES DE LA NACRE ISOLEE DE NAUTILUS POMPILIUS. 
Conditions de sonication 
Chitine totale en % du 
poids de matière organique 
Chitine "libre" en % du 
poids de matière organique 
Pas de traitement par 
les ultrasons 
3,15-3,83 0,68-0,86 
Ultrasons 1 h 30 3,46 0,80 
Ultrasons 3 h 3,25 0,92 
Ce tableau montre que la sonication n'a pas d'effet apparent sur 
la teneur en chitine totale. Une sonication de 3 h pourrait, peut être, 
augmenter légèrement le taux de chitine "libre". Remarquons toutefois qu'un 
tel traitement n'a jamais été appliqué aux coquilles destinées aux dosages 
(la durée maximum de sonication utilisée pour nettoyer les échantillons 
a été de 2 h.). 
* Influence du mode de conservation de la matrice organique sur 
la mise en évidence de la chitine. 
Dans toute la mesure du possible, nous avons effectué les 
dosages de chitine dans les jours qui ont suivi l'isolement des matrices 
organiques. Dans certains cas, toutefois, le matériel n'a pu être traité 
avant quelques semaines. 
Afin d'évaluer l'impact des conditions de conservation de la 
matière organique, nous avons procédé au dosage de la chitine totale et de 
la chitine "libre" (au moyen d'une solution de chitinase commerciale) dans 
de la matière organique provenant de la nacre de Nautilus pompilius, 
matière organique qui avait été conservée durant un mois dans des conditions 
variables. 
TABLEAU 4 : INFLUENCE DU MODE DE CONSERVATION DES MATRICES ORGANIQUES ISOLEES 
DE LA NACRE DE NAUTILUS POMPILIUS OU LES RESULTATS DU DOSAGE 
ENZYMATIQUE DE LA CHITINE 
Mode de conservation 
(pendant 1 mois, t° 20°C.) 
Chitine totale en 
% du poids de 
matière organique 
Chitine "libre" en 
% du poids de 
matière organique 
1) matière organique fraichement 
décalcifiée non dessechée 
3,15-3,83 0,68-0,86 
2) Conservation dans de l'eau, au 
congélateur 
3,49 0,80 
3) Conservation dans l'alcool 70° 3,38 0,70 
4) Conservation dans l'alcool 95° 2,80 0,65 
5) Conservation dans le formol à 5 % 2,13 0,24 
6) Conservation à sec après dessica-
tion sous vide, en présence de KOH 3,57 0,85 
7) Conservation à sec après dessica-
tion à l'étuve à 50°C. 
2,95 -
8) Conservation à sec après dessica-
tion à l'étuve à 110°C. 
2,66 -
Le tableau A montre que l'influence de certains traitements 
est loin d'etre négligeable : la conservation dans le formol à 5 %, ou 
dans l'alcool 95°, la dessication du matériel décalcifié à l'étuve sont 
à proscrire. La conservation du matériel au surgélateur ou dans l'alcool 
70° n'a pas d'influence sur le taux de chitine, qui reste voisin de 
celui d'une matrice organique "fraichement" décalcifiée. 
JEUNIAUX (1963) avait constaté que la dessication du matériel 
était néfaste pour la suite du dosage. Il semble cependant que l'on 
puisse dessécher le matériel organique coquillier sous vide, en présence 
de KOH à la condition de le réhydrater soigneusement avant le dosage de 
la manière suivante : douze heures dans la solution tampon servant à 
l'incubation, puis douze heures au réfrigérateur dans la solution tampon-
née additionnée de la chitinase. Moyennant ces précautions, les résultats 
du dosage de la chitine dans du matériel desséché à 1'exsiccateur (n° 6 
du tableau), ne diffèrent pas de ceux obtenus à partir de matériel frais. 
* Validité des résultats obtenus par le test du chitosane. 
Le test du chitosane est une méthode classique, utilisée 
par de nombreux auteurs pour tester la nature chitineuse d'une structure. 
Son emploi est simple, rapide et peu onéreux. Ses résultats sont cependant 
critiquables à plus d'un point de vue (POULICEK et al, sous presse). 
- Les résultats ne sont pas quantitatifs, tout au plus 
peuvent-ils, dans certains cas, donner une idée de la plus ou moins grande 
abondance de chitine, d'après l'intensité de la coloration. 
- La structure à étudier et les structures avoisinantes étant 
généralement fortement altérées sinon détruites par le traitement au KOH à 
saturation bouillant, cette technique ne permet pas non plus de localiser 
la chitine avec précision. 
- Les résultats obtenus par cette méthode sont peu reproduc-
tibles et susceptibles d'interprétations subjectives. On peut citer, 
en exemple, l'interprétation du test du chitosane appliqué à des limacelles 
de Pulmonés (POULICEK et VOSS-FOUCART, 1980; MEENAKSHI et SCHEER, 1970) ou 
encore les essais de détection de la chitine dans la coquille des Mono-
placophores (POULICEK et JEUNIAUX, 1981; MEENAKSHI et al, 1970). 
- Le test du chitosane représente une méthode peu sensible : 
PETERS (1972) n'a pu, par cette méthode, détecter la chitine dans les 
coquilles de nombreux Prosobranches Méso- et Néogastéropodes, Opistho-
branches, Bivalves, ... au sein desquelles, la méthode enzymatique a 
révélé une quantité non négligeable de ce polysaccharide (POULICEK, 1978; 
POULICEK et al, sous presse). D'après nos observations, il semblerait 
que l'on puisse fixer à - 1 % du poids de matière organique, la teneur 
en chitine minimale détectable par cette ihéthode. 
En conclusion, le test du chitosane présente des inconvénients 
nombreux qui nous conduiront à interpréter les résultats obtenus par 
cette méthode avec beaucoup de prudence. D'un point de vue pratique, 
les résultats obtenus par cette méthode ont, de manière générale, été 
contrôlés par le test enzymatique qualitatif. Le dosage quantitatif 
a toujours été préféré lorsque son utilisation était possible. 
3.- VARIATIONS INTRASPECIFIQUES_DE_LA_CO^OSm 
C0QUILLES_DE MOLLUSQUES. 
Avant de rechercher et d'interpréter d'éventuelles variations 
d'ordre évolutif, il est indispensable d'évaluer l'ampleur de la varia-
bilité intraspécifique des paramètres envisagés. Nous avons envisagé 
successivement la variabilité intraspécifique du spectre de composition 
en acides aminés de la fraction protéique des coquilles de Mollusques 
et les variations intraspécifiques de la teneur en chitine des coquilles. 
A) Variabilité_intraspéçifigue_du_sgeçtre_de_çomposition 
§Q_açides_amnés_desjnatr^ 
Nous n'avons pas évalué cet aspect de la variabilité 
intraspécifique de la composition chimique des matrices organiques et 
nous ne disposons dès lors que de quelques rares données de la 
littérature. 
MITTERER (1966) a analysé les patrons de composition en 
acides aminés des protéines extraites des coquilles de quelques 
Gastéropodes et Bivalves. L'examen de ses résultats indique une 
variabilité individuelle de l'ordre de 10 % par rapport à la moyenne 
pour la plupart des acides aminés. 
DEGENS et SPENCER (1966) confirment que la variabilité de 
composition en acides aminés d'une structure est de l'ordre de 10 % par 
rapport à la moyenne, pour autant que les conditions écologiques restent 
identiques. En effet, DEGENS et PARKER (1965), DEGENS et SPENCER (1966) 
et GHISELIN et al (1967) ont montré que la salinité et la température de 
l'eau avaient une influence sur la composition en acides aminés de la 
matrice organique des coquilles de nombreuses espèces de Mollusques 
marins (Gastéropodes et Bivalves). Les variations de la teneur en certains 
acides aminés peuvent alors atteindre 20 % par rapport à la moyenne. 
Chaque espèce semble réagir différemment aux variations des conditions 
écologiques. 
Les variations individuelles progressives n'ont, à notre 
connaissance, pas été envisagées en ce qui concerne les compositions en 
acides aminés des matrices organiques coquillières. 
B) Variabilité_intrasgéçifi^ 
^triçes_organigues_çoguillières. 
a) Variabilité individuel!^ 
Par "variabilité individuelle" nous entendons la 
variabilité entre individus adultes d'une même population. 
KREUSCH (1981) a testé la variabilité individuelle de 
la teneur en chitine des cérames (plaques dorsales) de Polyplacophores 
(Chiton olivaceus). Il ressort de cette étude que la teneur en chitine 
de l'ensemble des "plaques" dorsales prélevées sur cinq individus de même 
taille, collectés en même temps au même endroit, appartiennent à une même 
population de données. L'écart entre les valeurs est faible. La déviation 
standardest de l'ordre de 6 % par rapport à la moyenne des valeurs. 
Ces données sont les seules, à notre connaissance, 
concernant la variabilité individuelle de la teneur en chitine des 
coquilles de Mollusques. 
b) Variabilité d'ordre_géo£raphi£ue 
Par "variabilité d'ordre géographique" nous entendons 
la variabilité entre individus appartenant à des populations différentes . 
KREUSCH (1981) a testé la variabilité d'ordre géographique de 
la teneur en chitine de l'ensemble des cérames de Polyplacophores (chiton 
olivaceus) sur des individus adultes collectés en 6 localités de la 
Méditerranée. La variabilité entre les mesures est faible. La déviation 
standard est de l'ordre de 6 % par rapport à la moyenne, comme dans le 
cas de la variabilité individuelle. 
Nous avons testé la variabilité d'ordre géographique de la 
teneur en chitine dans les coquilles de quelques Gastéropodes. Ces 
résultats figurent dans le tableau 5. 
' TABLEAU 5 : VARIABILITE INTRASPECIFIQUE D'ORDRE GEOGRAPHIQUE DE LA 
TENEUR EN CHITINE DES COQUILLES DE QUELQUES ESPECES DE 
GASTEROPODES. 
Chitine totale en 
% du poids de 
matière organique 
Chitine "libre" en 




- Brest (Atlantique) 0,32 0,12 
- Villefranche (Méditerranée) 0,28 0,11 
Gastéropodes Pulmonés 
Agriolimax reticulatus 
- Fléron (Liège) 3,48 2,19 
- Visé 3,61 1,97 
- Dinant 3,35 2,01 
Tant chez une espèce marine (Acteon tornatilis) que chez une 
espèce terrestre (Agriolimax reticulatus), la variabilité de la teneur en 
chitine entre individus appartenant à des populations différentes est 
faible, du même ordre de grandeur que la variabilité individuelle (au 
sein d'une même population). La gamme de variation de la teneur en 
chitine libre est semblable à celle de la chitine totale. 
c) Variations indivWue^les_prpgressives_ 
Par "variations individuelles progressives" nous entendons 
ici les variations de composition chimique intervenant "normalement" au 
cours de la vie d'un individu, suite à sa croissance et/ou de cycles 
biologiques internes déterminant la ponte, l'hibernation... 
* Variations individuelles progressives liées à la croissance. 
Les variations individuelles progressives intervenant au 
cours de la croissance des individus ont été étudiées par KREUSCH (1981) 
chez les Polyplacophores. Ces résultats mettent en évidence de très 
nettes différences des teneurs en chitine de l'ensemble des 8 plaques 
entre individus d'une même population, mais de taille croissante. Les 
cérames prélevés sur des individus de chiton olivaceus de petite taille 
(longueur 10,1 - 2,1 mm) ont une teneur en chitine relativement faible, 
de l'ordre de 5 % du poids de matière organique, alors que les cérames 
prélevés sur des individus de grande taille (longueur 27,0 - 1,0 mm) 
dans la même population, ont une teneur en chitine nettement plus élevée 
de l'ordre de23 % du poids de la matière organique. Les individus de 
taille intermédiaire (longueur 16,6 io,6 mm) ont une coquille dont la 
teneur en chitine est intermédiaire, de l'ordre de 12 % du poids de 
matière organique. 
Cette augmentation de la teneur en chitine des coquilles 
durant la vie des individus peut se manifester également chez les Gastéro-
podes Prosobranches ,Opisthobranches et Pulmonés comme le montre le tableau 
suivant. 
TABLEAU 6 : VARIATION INTRASPECIFIQUE DE LA TENEUR EN CHITINE DE LA COQUILLE EN 
FONCTION DE LA TAILLE DE CELLE-CI CHEZ QUELQUES ESPECES DE GASTEROPODES. 
Chitine totale en 
% du poids de 
matière organique 
Chitine"libre"en % 
du poids de 
matière organique 
Chitine"libre"en % 
du poids de 
chitine totale 
Nacre isolée de la coquille 






















5,71 - 5,97 
- -










Chez les Gastéropodes comme chez les Polyplacophores, la teneur en chitine de 
la coquille peut donc être plus élevée chez les individus plus âgés. Cette tendance 
semble se manifester au niveau des différentes microstructures envisagées à ce point 
de vue : nacre (Monodonta), calcitostracum (Agriolimax) et microstructure lamellaire 
croisée (Phasianella et Aplysia). 
* Variations individuelles progressives liées à des cycles 
biologiques. 
Indépendamment des variations de teneur en chitine affectant 
une coquille lors de sa croissance, on peut assister à des variations de 
composition en rapport avec les cycles vitaux de l'individu (périodes de 
"famine", maturité sexuelle et ponte, hibernation,...). 
On peut observer ce type de variation chez les Pulmonés 
Limacidae. Nous avons (POULICEK, 1978, 1980; et POULICEK et VOSS-FOUCART, 
1980) mis en évidence des variations cycliques de la teneur en chitine 
s'accompagnant de modifications morphologiques et microstructurales de la 
coquille dans les limacelles d}Agriolimax reticulatus et de Limax maximus. 
Par la suite (POULICEK et JASPAR-VERSALI, 1982), nous avons confirmé 
l'existence de ce cycle chez 7 espèces de Pulmonés de nos régions et 
suggéré une hypothèse permettant d'expliquer ces observations. 
L'existence de ce cycle a été confirmée par FOURNIE (1980) 
d'un point de vue morphologique. 
Les variations de la teneur en chitine de la limacelle 
d'Agriolimax reticulatus sont consignées dans le tableau suivant. 
TABLEAU 7 : TENEUR EN CHITINE DE LA LIMACELLE AGRIOLIMAX RETICULATUS 
RECOLTEE A DIFFERENTES EPOQUES DE L'ANNEE (D'APRES POULICEK 
ET VOSS-FOUCART, 1980). 




Teneur en chitine 
totale 
(en % du poids de 
matière organique) 
Teneur en chitine 
totale 
(en % du poids 
calcifié) 
Septembre 1977 98,39 12.73 0,20 
Mars 1978 94,23 4,17 0,24 
Juin 1978 96,61 8,33 0,28 
Août 1978 98,35 18,88 0,29 
Octobre 1978 97,99 18,05 0,37 
Les estimations de CaCO^ et de chitine dans des limaœlles 
prélevées à différentes époques de l'année, en conditions naturelles, 
montrent de nettes fluctuations cycliques. On observe un appauvrissement 
en chitine de la matrice organique au cours de l'hibernation (octobre à 
mars); cette diminution de la teneur en chitine est parallèle à la perte 
de CaCO--, au cours de la même période. 
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Fig. 19 : Variation cyclique du taux de calcification et de 
la teneur en chitine de la limacelle d'Agriolimax 
reticulatus (d'après POULICEK et VOSS-FOUCART, 1980). 
Au cours de la vie active (mars à octobre, la limacelle qui 
se recalcifie retrouve en même temps sa teneur en chitine, maximale 
juste avant l'hibernation. 
Nous avons montré (POULICEK et JASPAR-VERSALI, 1982), que 
l'on pouvait provoquer expérimentalement des modifications observées 
naturellement au niveau de la limacelle de cette espèce en modifiant 
les conditions d'élevage : la suppression de nourriture, le froid, 
l'élevage en milieu pauvre en CaCO^ provoquent la décalcification des 
coquilles. De même, l'ovogenèse et la ponte provoquent une décalcifica-
tion et une diminution de la teneur en chitine de la limacelle. 
Remarquons à ce propos que les oeufs de cette espèce sont faiblement 
calcifiés et possèdent une coque chitineuse. De plus, il est possible 
de mettre en évidence, peu avant la ponte, une activité chitinolytique 
palléale (POULICEK et JASPAR-VERSALI, I.e.). 
d) Variabilité d'ordre _trauma_tique 
Par "variabilité d'ordre traumatique"nous entendons ici 
la modification de composition chimique provoquée par une lésion de la 
coquille suivie de régénération,par la présence d'endobiontes... 
La composition chimique des régénérats de coquille n'a 
pas été envisagée dans le cours de ce travail. Il a cependant été 
montré que la structure et la composition chimique des fragments de 
coquille régénérés ne sont pas toujours comparables à celles de la 
coquille initiale (ABOLINS-KROGIS, 1958; WILBUR, 1972). 
L'impact de l'endobiose sur la composition chimique des 
coquilles sera longuement discuté dans le chapitre 4. Remarquons 
toutefois que la biomasse d'organismes endogés dans les coquilles de 
Mollusques encore vivants, est extrêmement faible, sauf cas particuliers. 
C) Conclusions 
La variabilité individuelle de la composition chimique des 
coquilles est faible, de l'ordre de 6 à 10 % par rapport à la moyenne 
de la populaiton. La variabilité géographique est du même ordre de 
grandeur. 
Les variations individuelles progressives, qu'elles 
soient liées à la croissance ou à des cycles biologiques, peuvent 
être nettement plus importantes. Ceci nous conduit à opérer un choix 
soigneux des individus sur lesquels porteront nos dosages. Il sera 
impératif de choisir des individus dont la taille nous laisse supposer 
qu'ils sont ADULTES, en éliminant toutes les coquilles dont la taille 
ne correspondrait pas à la gamme normale de variation de l'espèce en 
fin de croissance. 
Les variations d'ordre traumatiques peuvent être évitées 
en sélectionnant les zones des coquilles intactes, exemptes d'épi- et 
d'endobiose, et dépourvues cfesmarques attestant une régénération 
partielle. 
4.- VARIATIONS EVOLUTIVES DE LA STRUCTUREJT_DE_LA 
COMPOSITION CHIMIQUE DES COQUILLES DE_MOLLUSQUES. 
A) Introduction^ 
La coquille est sécrétée par l'épithélium palléal, 
qui en est souvent séparé par un espace extrapalléal. Celui-ci contient 
le "liquide extrapalléal" à travers lequel s'effectuent les échanges 
entre cellules épithéliales et coquille. Il n'y a jamais d'espace 
extrapalléal dans le cas des cuticules, spicules, soies, etc... 
La matrice organique sert de "centre de nucléation" 
des cristaux de CaCO^, influence leur cristallographie, contrôle et 
oriente la croissance des monocristaux et des cristallites. Ceci 
constitue 1' "organic matrix concept" généralement admis à l'heure 
actuelle (pour revue, voir WILBUR, 1972; DEGENS, 1979 et CRENSHAW, 
1980). La composition chimique de la phase organique des coquilles 
a été étudiée depuis plus d'un siècle. Nous n'entrerons pas dans 
le détail des travaux concernant la composition chimique et l'organi-
sation moléculaire des matrices organiques des coquilles de Mollusques 
- ce qui sortirait du cadre de cette étude. Il existe à ce sujet 
des synthèses bibliographiques récentes (GREGOIRE, 1972; DEGENS, 1979 
et CRENSHAW, 1980). On peut résumer la composition de la matière 
organique des coquilles de Mollusques comme suit : essentiellement 
protéique et plus ou moins tannée, elle contient encore des mucopoly-
saccharides acides et neutres, des polysaccharides sulfatés et 
des aminopolysaccharides (dont la chitine), des lipides et des 
pignents (porphyrines, mélanines, pyroles ... acidosolubles ou 
fixés aux protéines)... La fraction glycoprotéique est hétérogène et 
peut être scindée en nacrine soluble,nacrosclérotine et nacroïne 
(chitinoprotéique). 
Dans ce chapitre, nous allons décrire la 
structure et certains aspects de la composition chimique des 
formations squelettiques des 7 classes de Mollusques actuels 
(annexe 1). 
Afin de nous conformer strictement au principe 
édicté par FLORKIN (1966), qui consiste à "partir de la phylogénie 
des organismes pour retracer la phylogénie des molécules", ou, 
dans notre cas, d'une structure morphologique (la coquille) envisa-
gée au niveau ultrastructural, microstructural et moléculaire. 
Il nous faut choisir une phylogénie des 
organismes afin de pouvoir tenter de retracer l'évolution des 
coquilles. En ce qui concerne la phylogénie des Mollusques, nous 
avons choisi, comme hypothèse de départ, la théorie de SALVINI-
PLAWEN (1980) assez généralement acceptée à l'heure actuelle. 
Nous avons cependant renoncé aux termes nouveaux (Adenopoda, 
Galeroconcha, Heterotecta,...) proposés par cet auteur. Ces termes 
peu connus sinon ignorés, n'auraient pas contribué à faciliter la 
compréhension de notre exposé. Les dénominations utilisées dans ce 
travail (Annexe 1 A) correspondent donc aux termes courants en 
systématique malacologique . Les relations phylétiques entre les 
"groupes" de Mollusques sont figurées à l'annexe 1 B. 
Nous passerons en revue les différents groupes 
systématiques en partant des groupes les plus "primitifs"; nous 
décrirons leurs structures coquillières et les tendances évolutives 





De l'avis général, ce sont les Mollusques actuels qui 
ont retenu le plus de caractères primitifs (HYMAN, 1967; SALVINI-PLAWEN, 
1972, 1980 et SCHELTEMA (1978). 
* Morphologie et microstructure des formations sque-
lettiques. 
Tout le corpsdes Aplacophores est gainé d'une cuticule 
plus ou moins épaisse, couvrant toute la surface de l'épiderme à l'excep-
tion du "champ buccal" chez les Caudofovêates et du "sillon ventral" chez 
les Solénogastres. 
Nous avons abordé l'étude des cuticules d'Aplacophores 
par l'examen de coupes transversales de chaetoderma nitidulum (Caudo-
foveate originaire de l'Atlantique Nord (KNUDSEN leg.)) colorées à l'Azan 
de Heidenhaim (GABE, 1968). 
La cuticule monostratifiée parait homogène. Elle 
semble en continuité avec l'apex des cellules épithéliales qui la sécrètent. 
Ceci confirme les descriptions de HOFFMAN (1949). Cet auteur a également 
décrit des expansions cellulaires à travers la cuticule (les papilles 
épidermiques) dont le rôle serait probablement excréteur. Ces structures, 
que l'on retrouve dans la cuticule de certains Polyplacophores sont 
généralement considérées comme homologues des esthètes traversant les 
cérames des Chitons (FISCHER et al, 1980). 
Dans la cuticule se dressent des spicules correspon-
dant à la description générale que nous en donnons au chapitre I (p.25)• 
Ces spicules peuvent être entièrement intracuticulaires(chez les Soléno-
gastres, par exemple), mais la plupart sont partiellement extracuticu-
laires. La base du spicule se différencie en une plaque organique, 
chitineuse selon certains auteurs, composée de protéines tannées 
selon d'autres (HOFFMAN, 1949; SALVINI PLAWEN, 1972). 
Nos observations au microscope électronique à balayage 
nous ont permis de décrire une structure interne; les spicules seraient 
constitués d'unités allongées, parallèles au grand axe de celui-ci 
(voir chapitre I, p26). Cette structure interne n'a encore jamais été 
décrite dans la littérature; nous l'avons mise en évidence dans les 
spicules des 4 espèces d'Aplacophores examinés : Solenogastre sp. 
Pararrhopalidae sp. (Solénogastres), Chaetoderma nitidulum et Scutopus 
ventrolineatus (Caudofovéates). 
A l'heure actuelle les niveaux évolutifs au sein des 
Aplacophores sont mal définis. Nous n'avons pas détecté de variations 
d'ordre évolutif dans la structure de la cuticule ni dans la 
microstructure des spicules. 
* Composition chimique des formations squelettiques 
des Aplacophores. 
SALVINI-PLAWEN (1972) présente les spicules comme 
aragonitiques (sans toutefois en apporter la preuve). Nous avons appliqué 
le test de Meigen au CO (N0 3) 2 (MILLIMAN, 1974) à des échantillons de 
spicules provenant de 5 espèces d'Aplacophores (Pararrhopalidae sp. 
Solenogastre sp.(Solénogastres) et Chaetoderma nitidulum, Scutopus 
ventrolineatus et Caudofoveate sp. (Caudofovéates). Tous se sont 
effectivement révélés aragonitiques. 
En ce qui concerne la matrice organique BEEDHAM et 
TRUEMAN (1968) ont montré par histochimie que la cuticule était 
constituée d'un complexe glycoprotéique, très faiblement tanné. PETERS 
(1972) et SALVINI-PLAWEN et NOPP (1974) ont suggéré la présence de 
chitine sur la base du test du chitosane, dans les cuticules de 6 
espèces d'Aplacophores. 
Nous avons pour notre part effectué le dosage spécifique de 
la chitine par méthode enzymatique. La cuticule contient une composante 
chitineuse importante. La chitine représente 8,17 % du poids sec de la 
cuticule de Pararrhopalidae sp. (Solénogastre); cette teneur n'est que 
de 1,54 % et 3,23 % respectivement dans les cuticules deScutopus ventro-
lineatus et Chaetoderma nitidulum (Caudofovéates). Ceci confirme les 
observations réalisées au moyen du test du chitosane que nous avons 
réalisé parallèlement,etqui donnent aussi des résultats positifs pour la 
cuticule de deux espèces indéterminées de Solénogastres et de Caudofovéates 
récoltés à Calvi. 
Nous avons montré au chapitre I qu'une matrice organique est 
associée aux spicules de Chaetoderma.Après isolement par décalcification 
des spicules, cette matrice réagit positivement au test du chitosane 
ce qui suggère que la chitine participe à sa constitution. 
A la base des spicules par contre, la coupelle dite chiti-
neuse se dissocie lors du traitement par NaOH (0,5 N) à ébullition 
tandis qu'elle résiste à l'action des chitinases concentrées. L'action 
du KOH saturé à ébullition gitraine ^disparition. Ces résultats plaident 
en faveur d'une structure formée de protéines tannées plutôt qu'une 
structure chitineuse comme les tests histochimiques de BEEDHAM et 
TRUEMAN (1968) chez Proneomenia. 
* Conclusions 
Les données dont on dispose actuellement indiquent que la 
cuticule des Aplacophores est monstratifiée, composée d'un complexe 
chitinoprotéique non ou très faiblement tanné. 
Les spicules sont aragonitiques, composites et contiennent 
une matrice organique dans laquelle la chitine intervient. La 
"coupelle chitineuse" située à la base des spicules par contre ne semble 
pas contenir de chitine, mais serait plutôt constituée de protéines 
tannées. 
b) £oly£lacophores. 
Les formations squelettiques des Polyplacophores sont 
diverses : d'une part la ceinture est recouverte d'une cuticule dans 
laquelle sont fichés des spicules et des soies d'aspect très variable. 
D'autre part des plaques (ou cérames) calcifiées, au nombre de huit 
chez les espèces actuelles, occupent la région dorsale. 
Les données concernant la structure et la composition 
chimique des formations squelettiques des Polyplacophores étaient très 
fragmentaires avant les études très récentes de KREUSCH (1981). 
* Morphologie et microstructure des formations cuticulaires 
des Polyplacophores. 
La cuticule des Polyplacophores semble formée de deux 
strates superposées que nous appelerons EXO - et ENDOCUTICULE. La 
strate interne, la plus mince,apparaît en continuité avec le "périos-
tracum" des plaques dorsales (BEEDHAM et TRUEMAN, 1967). PLATE (1898 et 
1902) a décrit des papilles épidermiques, cellulaires, traversant la 
cuticule. Ces structures, étudiées au microscope électronique à 
transmission par FISCHER et al (1980), sont homologues des esthètes 
traversant les cérames. 
Les spicules fichés dans la cuticule sont très 
diversifiés. Leur morphologie a été revue par FISCHER-PIETTE et FRANC 
(1960 b) et KREUSCH (1981). Ils sont généralement constitués d'un 
axe minéral gainé d'un fourreau organique plus épais que celui des 
spicules d'Aplacophores.La base du fourreau est différenciée, comme 
chez les Aplacophores, en une cupule ou une plaque réputée "chitineuse". 
Nous avons observé que la cupule située à la base du spicule de 
Loricella torri était en continuité structurale avec la matière orga-
nique constituant le fourreau extraspiculaire. Ceci avait été figuré 
par PLATE (1898, 1902) pour d'autres espèces de Polyplacophores. 
Si l'on considère les formations cuticulaires d'un point 
de vue évolutif, on constate qu'elles tendent à acquérir une 
importance de plus en plus grande par rapport aux cérames, la ceinture 
est très étroite dans les genres primitifs Lepidopleurus, Hanleya), 
plus large lors des étapes ultérieures de l'évolution (Ischnochiton 
chiton, stepoplax, chaetopleura, Loricella,... Elle peut même recou-
vrir les cérames de plus en plus largement : cette tendance, d'abord 
faible chez Acanthochitona, est de plus en plus marquée chez 
Katharina, Cryptoconchus... Dans le genre Cryptoplax, les cérames 
deviennent totalement internes, enfouis sous des expansions cuticu-
laires de la ceinture. 
* Morphologie et microstructure des formations coquillières 
des Polyplacophores. 
L'architecture et les microstructures des cérames de 
Polyplacophores ont été revues par KREUSCH (1981). 
Les cérames sont classiquement constitués, de l'extérieur 
vers l'intérieur d'un périostracum organique, d'un tegmentum traversé 
par les esthètes, d'un articulamentum et d'un hypostracum. 
Le PERIOSTRACUM est en continuité structurale avec 
1'endocuticule de la ceinture. 
Le TEGMENTUM est une couche d'épaisseur variable, traversée 
( 1 ) 
par les canaux des esthètes . Chez les espèces de Polyplacophores 
dont nous avons examiné la structure des cérames au microscope électro-
nique à balayage, cette strate appartient au groupe de microstructures 
homogènes, apparaissant comme une microstructure grainée dans certaines 
fractures parasagittals. 
(1) Les esthètes sont des prolongements cellulaires palléaux traversant 
les cérames. Leur rôle semble être essentiellement d'ordre photo-
sensible (pour revue voir KREUSCH, 1981). Les esthètes sont une 
caractéristique exclusive des Polyplacophores. 
L'ARTICULAMENTUM est la strate intermédiaire des 
cérames caractéristique de tous les Néoloricates. On ne l'observe 
jamais chez les Paléoloricates (formes fossiles exclusivement). Les 
cérames des 7 espèces de Polyplacophores que nous avons examinés 
possèdent un articulamentum correspondant à la catégorie de 
microstructures prismatiques-complexes (encore appelées "trabéculaires"). 
L'axe principal des prismes de premier ordre est toujours antéroposté-
rieur. Les prismes secondaires qui s'irradient à partir de l'axe du 
prisme primaire, font avec cet axe un angle de 25 à 40°. 
L'HYPOSTRACUM est la strate la plus interne des 
cérames. Elle n'est séparée de l'épithélium palléal que par l'espace 
extrapalléal. Cette strate est architecturée selon le mode lamellaire-
croisé, avec l'axe des lamelles de 1e ordre dirigé dans le sens antéro-
postérieur. L'angle entre deux lames de 1e ordre contigüesest de 45 0 
et semble très peu variable. 
La zone d'implantation de fibres musculaires au niveau 
d'une plaque est différenciée en "MYOSTRACUM". D'après KREUSCH (1981), 
le MYOSTRACUM PALLEAL situé, sur les fractures des cérames, de part et 
d'autre de 1'articulamentum, est architecturé selon le mode lamellaire-
croisé. Le myostracum correspondant aux points d'implantation des 
muscles servant à l'articulation des plaques successives appartient 
à la catégorie des microstructures homogènes sensu stricto. 
Si l'on se place d'un point de vue évolutif, on cons-
tate une grande homogénéité dans l'architecture minérale : les cérames 
de toutes les espèces examinées, choisies de manière à "couvrir" les 
différents"niveaux évolutifs"que l'on peut rencontrer chez les Polypla-
cophores actuels (Néoloricates), ont le même type d'architecture. On 
peut cependant mettre en évidence des variations évolutives dans 1' 
importance prise par les différentes strates : 1'articulamentum 
relativement réduit chez Lepidopleurus, tend à acquérir de plus en 
plus d'importance, et, en fin de lignée évolutive, constitue 
1'essentiel des cérames de Cryptolax. Inversément, le tegmentum tend 
à régresser : épais et couvrant une grande surface chez Lepidopleurus, 
il s'amincit chez chiton et Acanthochitona. Repoussé par les expansions 
cuticulaires latérales qui prennent de plus en plus d'importance, sa 
surface se réduit. Il disparaît presque complètement chez 
Cryptoplax. Les autres strates, myostracum et hypostracum ne montrent 
pas de variations sensibles. 
* Composition chimique des formations cuticulaires des 
Polyplacophores. 
Les données de la littérature étaient peu abondantes avant 
que nous ne nous attachions, en collaboration avec B. KREUSCH, à analyser 
la composition chimique des formations squelettiques des Polyplacophores. 
BEEDHAM et TRUEMAN (1967) avaient montré que la composition 
des deux strates de la cuticule était sensiblement différente : exo- et 
endocuticule paraissent composées d'un complexe glygoprotéique contenant 
des traces de lipides, mais seule 1'endocuticule est tannée par ponts 
quinoniques. Ces auteurs,par le test du chitosane,n'avaient pas détecté 
de chitine dans les spicules tandis que la cuticule fournissait une 
réponse faiblement positive. 
Les spicules des quatre espèces de Polyplacophores que 
nous avons examinés par le test de Meigen au Co (NO^^ se sont révélés 
aragonitiques. 
D'autre part, la chitine est un constituant permanent 
des formations cuticulaires des Polyplacophores (8 espèces envisagées) : 
la cuticule (isolée, exo- et endocuticule confondues) contient de 2 à 
15 % de chitine (exprimé en pourcentage du poids de matière organique). 
La teneur en chitine des spicules est du même ordre de grandeur?de 
3 à 15 % du poids de matière organique. Les soies des Acanthochitonidae 
ont également une matrice chitineuse (la chitine représente 5 % du 
poids de la matière organique).Comparées à celles des structures cuti-
culaires des Aplacophores, les teneurs en chitine des structures 
cuticulaires des Polyplacophores sont donc très semblables. 
* Composition chimique des plaques coquillières des 
Polyplacophores. 
En ce qui concerne la phase minérale, les structures 
coquillières des Polyplacophores sont totalement aragonitiques 
(MILLIMAN, 1974; LAGHI et RUSSO, 1978). Une particularité mérite 
d'être signalée: la teneur en strontium des cérames de Polyplaco-
phores est élevée : 0,52 à 0,78 % du poids sec (MILLIMAN, 1974). 
LOWENSTAM (1964) interprète cette particularité comme un caractère 
primitif des Polyplacophores. 
Les protéines de la matrice organique des cérames de 
Polyplacophores ne sont connues que par une seule analyse portant 
sur les protéines globales des céramesde Chaetopleura apiculata , les 
diverses strates n'ayant pas été séparées (DEGENS et SPENCER, 1966). 
La composition en acides aminés ressemble, dans ses grands traits à 
celle de matrices organiques extraites de .'.strates minéralisées des 
Mollusques Conchifères. 
La chitine des cérames de Polyplacophores a été mise 
en évidence pour la première fois par JEUNIAUX (1963). Récemment, 
KREUSCH (1981) a réussi à isoler les différentes strates des cérames 
et doser la chitine dans chacune d'elles. Elle a pu ainsi montrer 
que la teneur en chitine de la matrice organique varie suivant la 
strate microstructurale considérée : la chitine de l'articulamentum 
représente 16,8 % du poids de la matière organique. Sa teneur 
dans les autres strates, tegmentum et hypostracum,est nettement plus 
faible (respectivement6,5 et 5,7 % du poids de matière organique). 
Au cours de l'évolution, on peut constater une 
augmentation de la teneur globale en chitine des cérames de Polyplaco -
phores. Celle-ci passe de 16,5 % du poids de matière organique chez 
les Lepidopleuridae (primitifs) à 37 et 41 % chez les Acanthochitonidae. 
On ne peut préciser l'origine de cette augmentation qui pourrait être 
double : d'une part, 1'articulamentum qui est la structure la plus 
riche en chitine, prend de plus en plus d'importance par rapport aux 
autres strates; d'autre part, on peut admettre aussi l'intervention d : 
d'une augmentation de la teneur en chitine des matrices organiques 
* Conclusions. 
La cuticule des Polyplacophores est bistratifiée : l'exo-
cuticule est composée d'un complexe chitinoprotéique non tanné, très 
semblable à la cuticule des Aplacophores. L'endocuticule est tannée par 
des ponts quinoniques, elle s'étend dorsalement par dessus les cérames 
où elle forme le "périostracum". 
Les spicules des Polyplacophores sont en tous points 
semblables à ceux des Aplacophores : aragonitiques et composites, 
gainés par un fourreau organique chitinoprotéique et pourvus d'une 
cupule basale en protéines tannées. 
Les cérames des Polyplacophores constituent la première 
apparition, au cours de l'évolution des Mollusques, d'une structure 
calcifiée, compacte et solide, couvrant la région dorsale et "protégeant" 
la masse dorsale. Les cérames ont une structure très complexe, pluri-
stratifiée, construite à l'aide de plusieurs catégories microstructurales, 
la microstructure lamellaire-croisée, la microstructure homogène et la 
microstructure prismatique complexe. 
L'évolution des structures squelettiques au sein de la 
classe des Polyplacophores se caractérise par une augmentation de la 
surface couverte par les structures cuticulaires au détriment des 
cérames. La cuticule se différencie en exo- et endocuticule de composi-
tion différente. Du point de vue structural, l'évolution des cérames est 
peu marquée : on assiste à une augmentation de l'importance de 1'arti-
culamentum, strate moyenne, au détriment du tegmentum, qui s'amincit 
et dont la surface se réduit suite au développement des structures cuti-
culaires. D'un point de vue chimique, l'importance quantitative de la 
chitine augmente dans la matrice organique des cérames. 
c) Conchifères. 
Les Conchifères regroupent les Monoplacophores, Gastéropodes, 
Céphalopodes, Scaphopodes et Bivalves, parmi les Mollusques actuels (annexes 
1 A et 1g). Ces classes ont une origine phylogénétique commune (SALVINI-
PLAWEN, 1980). Leur radiation évolutive a été discutée par STASEK (1972) 
et SALVINI-PLAWEN (1980). 
Les structures coquillières des Conchifères sont celles qui 
ont été les plus étudiées. On peut les concevoir comme dérivées de la "concha", 
coquille primitivement univalve, originaire d'une glande coquillière 
provenant d'un champ tissulaire parfaitement défini de l'épithélium dorsal 
de la larve véligère. Cette "ccncha" est généralement recouverte dorsa-
lement d'une structure organique (parfois secondairement calcifiée) 
appelée "périostracum" dont nous discuterons l'origine et la signification 
évolutive. 
* Morphologie et microstructure des "formations cuticulaires" 
chez les Conchifères : périostracum et formations annexes. 
Le "périostracum", est une structure essentiellement 
organique recouvrant habituellement la surface externe des coquilles de 
( i ) 
Mollusques Conchifères 1 . Nous avons montré (POULICEK et VOSS-FOUCART, 
1980) qu'une couche périostracale pouvait également recouvrir certaines 
coquilles internes. 
L'examen au microscope électronique à balayage du 
périostracum de nombreuses espèces de Gastéropodes Euthyneures a révélé 
que cette structure pouvait être mono- ou pluristratifiée, et d'aspect 
variable même chez des espèces relativement proches (POULICEK, 1978). 
(1) VOSS-FOUCART, LAURENT et GREGOIRE (1969, in GREGOIRE, 1972) ont 
cependant décrit des "membranes papyracées" à l'intérieur de la nacre 
des Bivalves Aetheriidae. La composition chimique de ces membranes a révélé 
leur nature périostracale. 
CARTER et ALLER (1975) ont décrit des "structures cal-
cifiées" au niveau du périostracum de nombreuses espèces de Bivalves. 
Les figures publiées par ces auteurs nous incitent à rattacher ces 
"structures" à deux catégories microstructurales distinctes : les 
spicules et les agrégats polycristallins isolés. 
Nous avons encore observé au niveau du périostracum de 
Gastrochaena sp. des formations squelettiques, calcifiées, aragonitiques 
d'après le test de Meigen, et contenant une matrice organique. Leur 
morphologie sensiblement constante, leur caractère répétitif, la présence 
d'une matrice organique nous incitent à les classer dans le groupe 
microstructural des spicules. Des formations squelettiques semblables ont 
été décrites comme "spicules" par BOTTJER et CARTER (1980) et CARTER (1980) 
dans le périostracum d'autres espèces de Bivalves. 
* Morphologie et microstructure des formations coquillières 
chez les Conchifères. 
Classiquement, les strates minérales des coquilles de Con-
chifères sont 1' "OSTRACUM" prismatique externe surmontant 1' "HYPOSTRACUM" 
fait de nacre. On considère qu'une telle architecture est caractéristique 
( 1 ) 
des Mollusques primitifs (TAYLOR, 1973, CARTER, 1980). Il est vrai que 
( 2 ) 
parmi les Conchifères actuels la microarchitecture nacroprismatique 
se rencontre préférentiellement chez les Monoplacophores et les plus 
primitifs des Gastéropodes, des Bivalves et des Céphalopodes. 
(1) On devrait plutôt parler des Conchifères primitifs, puisque nous avons 
vu que les Aplacophores et les Polyplacophores possèdent des structures 
squelettiques totalement différentes. 
(2) Il est difficile de se prononcer sur l'agencement des cristallites dans 
les coquilles des trois classes fossiles : Mattevia, Stenothecoîdea et 
Rostroconches. En effet, ces formes, datant de l'époque Primaire, ont vu 
leurscoquilles remaniées et recristallisées, ce qui a détruit la micro-
structure initiale. Remarquons encore que la position systématique des 
Mattevia et des Stenothecoîdea est controversée à l'heure actuelle 
(RUNNEGAR et POJETA, 1974). 
Au cours de l'évolution, on assiste au remplacement polyphy-
létique de la nacre par des microstructures entrecroisées, lamellaires-
croisées puis entrecroisées complexes dans la plupart des cas. 
- Les Monoplacophores actuels (Neopilina) ont une architec-
ture nacroprismatique (ERBEN et al, 1968; POULICEK et JEUNIAUX, 1981). 
La strate nacrée est peu importante en regard de la strate de prismes qui 
occupe la plus grande partie de l'épaisseur de la coquille. Notons encore 
que les fourreaux gainant les prismes se "fondent" dans le périostracum 
sans discontinuité, tant chez Neopilina galatheae) (POULICEK et JEUNIAUX, 
1981) que chez Neopilina ewingi, N. bacescui et N. bruunii (MEENAKSHI, 
et al, 1970). 
- Chez les Gastéropodes, la microarchitecture nacroprismatique 
est limitée aux coquilles d'Archeogastéropodes Pleurotomariacea et 
Trochacea. Chez les plus évolués des Archeogastéropodes et chez les 
Méso- et Néogastéropodes, les microstructures entrecroisées sont 
prépondérantes. Nous avons montré que cette transformation était 
polyphylétique (POULICEK, 1978). 
Nos observations indiquent également que la strate de 
prismes régresse; son épaisseur diminue et elle a tendance soit à dispa-
raître (nombreux Néogastéropodes) soit à être remplacée par une structure 
parfois appelée "blocky prismatic layer", correspondant à une micro-
structure homogène granulaire. 
- Chez les Euthyneures, la régression évolutive de la coquille 
peut conduire à deux types de transformations structurales : soit 
l'acquisition d'une strate de calcitostracum en remplacement des micro-
structures lamellaires-croisées chez les Pulmonés Limacidae à coquille 
interne très réduite (POULICEK et VOSS-FOUCART, 1980; POULICEK et JASPAR-
VERSALI, 1982), soit encore la transformation des structures lamellaires-
croisées en structures aciculaires croisées, puis en structures hélicoïdales 
chez les Ptéropodes à mode de vie planctonique (POULICEK, 1978). 
- L'évolution structurale des coquilles de Bivalves a été 
revue récemment par TAYLOR(1973)et CARTER(1980). La microarchitecture 
nacro-prismatique est restreinte aux coquilles des espèces primitives, 
dans chaque lignée évolutive : Nuculidae, Pinnidae, Mytilidae, ... 
Par la suite, ces microstructures sont remplacées par des microstruc-
tures lamellaires-croisées. L'étude fine de ces microstructures chez 
150 espèces de Bivalves a permis à CARTER (1976, 1979) de proposer des 
caractères systématiques et une théorie phylogénétique sur la base de 
la microstructure de la coquille. L'auteur attire l'attention sur le 
caractère polyphylétique de ces microstructures lamellaires-croisées. 
Selon CARTER (1980), l'évolution des microstructures 
calcitiques (microstructures feuilletées entrecroisées et feuilletées 
entrecroisées complexes) est caractéristique de certaines lignées au 
sein des Bivalves : nombreux Pteriomorpha, Mytilacea, quelques Chamacea 
et Veneracea. 
- Les Nautilidae sont les seuls Céphalopodes de la nature 
actuelle à posséder une coquille dont la microarchitecture est nacro-
prismatique. Chez les Spirulidae, la nacre se restreint aux septa des 
chambres. Chez les autres Céphalopodes à coquille interne, ou bien la 
coquille est architecturée selon une microstructure homogène (Sepiidae) 
ou bien la coquille n'est pas calcifiée (Loliginidae, Octopoda) ou enfin 
elle a totalement disparu. 
- Chez les Scaphopodes qui ont été examinés, la coquille est 
architecturée selon le mode lamellaire-croisé. 
* Composition chimique des formations cuticulaires 
des Conchifères. 
Nous avons regroupé l'ensemble des données 
revues par GREGOIRE 0972) et celles, plus récentes,de DEGENS (1979),MEENAKSHI 
etal (.1970)ainsi que quelques résultats personnels (POULICEK, 1978) 
dans le tableau 8. 
L'examen de ce tableau révèle que les constituants 
protéiques du périostracum ont une composition nettement différente de 
celle des matrices calcaffines. 
Les protéines du périostracum des Céphalopodes et 
des Gastéropodes sont en effet plus riches en acide aspartique que celles 
des strates calcifiées. Mais c'est surtout chez les Bivalves que la 
différence de composition est frappante : les protéines du périostracum 
sont notamment caractérisées par une teneur nettement plus faible en 
acide aspartique et nettement plus élevée en glycine. 
Le périostracum des coquilles de Conchifères est 
constitué de protéines tannées par des ponts quinoniques (VOVELLE, 1972; 
GREGOIRE, 1972; WAITE et WILBUR, 1976; WAITE, 1977; WAITE et al, 1979; 
et WAITE et ANDERSEN (1980). 
Toutefois, chez Neopilina (Monoplacophore) le 
tannage du périostracum est très faible (MEENAKSHI et al, 1970). 
Nous avons pu détecter la présence de chitine dans 
le périostracum de plusieurs Gastéropodes et Scaphopodes. GOFFINET et 
JEUNIAUX (1979) signalent sa présence au niveau des structures 
périostracales de nombreux Bivalves. La teneur en chitine du périostracum 
^est cependant très variable : de 0,5 à 4 % du poids de la matière 
organique chez les Gastéropodes (5 espèces), environ 4 % chez les Scapho-
podes (2 espèces), 0,1 à 7 % chez les Bivalves (GOFFINET et JEUNIAUX, 
1979, 12 espèces). Dans trois cas cependant, la chitine n'a pu être 
détectée : il s'agit de deux Bivalves : Nucula nucleus et Mytilus edulis 
(GOFFINET et JEUNIAUX, 1979) et d'un Monoplacophore Neopilina galatheae 
(POULICEK et JEUNIAUX, 1981). A l'heure actuelle, les variations de 
teneur en chitine du périostracum des Conchifères ne peuvent être 
reliées à aucune tendance évolutive particulière. 
Les spicules et agrégats polycristallins dont nous avons 
signalé la présence dans le périostracum de quelques Bivalves sont 
aragonitiques. La matrice organique associée à ces formations squeletti-
ques n'a pas été étudiée jusqu'à présent. 
* Composition chimique des formations coquillières des 
Conchifères. 
a) Composition et minéralogie des strates calcifiées et 
teneurs en matière organique. 
La plupart des coquilles de Conchifères sont aragonitiques. 
La présence de calcite est exceptionnelle chez les Gastéropodes (Pulmonés 
Limacidae (POULICEK et VOSS-FOUCART, 1980; POULICEK et JASPAR-VERSALI, 
1982); tandis que les microstructures calcitiques caractérisent seulement 
quelques lignées chez les Bivalves (CARTER, 1980). Monoplacophores, 
Scaphopodes et Céphalopodes se sont toujours révélés aragonitiques d' 
après le test de Meigen (voir remarque au bas de la page 12). 
En ce qui concerne la matière organique des strates 
minérales, nous avons observé une réduction de sa teneur au cours de 
l'évolution. Ceci peut s'accomplir d'une part, par modification de 
l'architecture minérale (remplacement d'une strate minérale riche en 
matière organique, la nacre par exemple, par une microstructure nettement 
plus pauvre, telle la microstructure lamellaire-croisée), d'autre part, 
par diminution de la teneur en matière organique d'une rnicrostructure 
constante dans une lignée évolutive (POULICEK, 1978). 
b) Organisation moléculaire des matrices organiques. 
Les matrices organiques des coquilles ont fait 
l'objet d'études nombreuses (pour revue voir GREGOIRE, 1972; DEGENS, 
1979; CRENSHAW, 1980). Dans ce travail, nous nous limiterons à envi-
sager la compositon globale des protéines et la teneur en chitine des 
matrices organiques. 
Les protéines peuvent constituer plus de 55 % du 
poids de la matrice organique des coquilles de Gastéropodes. Il 
s'agit en fait d'un complexe de plusieurs protéines, polypeptides, 
glycoprotéines... (V0SS-F0UCART, 1968, 1970; GOFFINET et JEUNIAUX, 
1969; GREGOIRE, 1972; WEINER et al, 1977; POULICEK, 1978; CRENSHAW, 
1980;...). Selon DEGENS (1979) et WEINER et TRAUB (1980), les 
protéines formant le "complexe insoluble" ont une conformation de 
feuille de rubans en zig-zag ( forme (1) ), polymérisées en chaines 
antiparallèles. La chitine semble intégrée à ces complexes (WEINER et 
TRAUB, 1980). La nature des liaisons entre chitine et protéines n'a pas 
été élucidé à l'heure actuelle. HACKMAN (1960)avait proposé que la 
liaison entre chitine et protéines pourrait se faire par covalence 
entre les résidus aspartyl et histidyl des acides aminés et la chitine 
sous forme d'N-acylglucosamine GOTTSCHALK et al (1962) proposent 
une liaison sous forme d'ester glycosidiaue entre ces résidus d'acetyl-
glucosamine et le ^-carboxyle des résidus aspartyl. 
c) Composition en acides aminés des protéines de la matrice 
calcaffine. 
Un grand nombre d'études ont visé à déterminer le spectre 
de composition en acides aminés des matrices calcaffines extraites des 
coquilles de Conchifères. Le tableau 8 tente de résumer les principaux 
résultats de ces analyses. Remarquons tout d'abord que les compositions 
en acides aminés de protéines extraites de microstructures différentes 
sont également sensiblement différentes (GREGOIRE, 1972). Les données 
du tableau 8 portent sur des analyses globales de coquilles ce qui 
limitera les conclusions que nous pourrons en tirer. 
TABLEAU 8 : COMPOSITION EN ACIDES AMINES DES MATRICES CALCAFFINES ET DU PERIOSTRACUM DES COQUILLES 
DE CONCHIFERES (COMPILE D'APRES DES DONNEES DE DEGENS ET SPENCER, 1966; DEGENS, 1979; 
MEENAKSHI ET AL, 1970; POULICEK, 1978). 
Acides aminés 
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Si l'on excepte les résultats concernant les Monoplacophores 
, le résultat des analyses globales d'acides aminés présentent des 
points communs dans les 4 classes de Conchifères actuels. L'acide 
aspartique, la serine, l'acide glutamique, la glycine et 1'alanine 
interviennent généralement pour plus de 50 % du nombre de résidus des 
17 acides aminés décelés dans les "conchyolines". Ces caractères semblent 
d'ailleurs communs aux protéines calcifiées. Le spectre de composition 
en acides aminés des protéines extraites des ectocystes de Bryozoaires 
des cuticules de Crustacés, des otolithes de Poissons,... est assez 
semblable (DEGENS, 1979). Cependant certains détails dans la composition 
(rapports glycine/alanine, absence d'hydroxyproline et d'hydroxylysine, 
faible teneur en cystéine...) témoignent de l'originalité des 
"conchyolines" les différenciant des autres protéines de structure : 
collagène, kératine, fibroïne, élastine... Selon DEGENS et al (1967), une 
particularité des "conchyolines" réside dans leur variabilité au sein des 
Mollusques : la composition en acides aminés des autres protéines de 
structure est en effet beaucoup plus constante. On pourrait interpréter 
cette particularité comme un indice de l'hétérogénéité des "conchyolines". 
Les spectres de composition en acides aminés des protéines 
insolubles extraites des coquilles d'une centaine d'espèces de Mollusques 
ont été soumis à l'analyse factorielle par GHISELIN et al (1967). Selon 
ces auteurs, plus de 90 % des variations interspécifiques de la composi-
tion chimique des matrices organiques dépendent de 4 groupes d'acides 
aminés covariants (thréonine - acide glutamique - glycine; isoleucine -
leucine - valine ; acide aspartique; lysine - histidine - arginine). Des 
modifications des proportions de ces différents groupes caractérisent 
les principales tendances évolutives. 
(1) Les analyses portent sur des coquilles de Neopilina non débarrassées 
du périostracum; celui-ci se trouve en effet en continuité apparente 
avec les fourreaux des prismes. Il est donc particulièrement malaisé 
de l'isoler totalement des strates calcifiées. 
Nous avons personnellement abordé l'étude des -variations 
de composition en acides aminés des matrices organiques extraites de 
coquilles d'Opisthobranches(POULICEK, 1978). Si l'on examine les 
tableaux 9 et 10 où sont détaillées les compositions en acides aminés 
des fractions protéiques coquillières acidosolubles et insolubles, 
chez quelques espèces d'Opisthobranches. On constate que le spectre de 
composition est très semblable chez les diffférentes espèces, quelque 
( 1 ) 
soit le niveau évolutif atteint et quelque soit le mode de vie 
(planctonique ou benthique). On ne retrouve pas les "groupes covariants" 
décrits par GHISELIN et al (1967). La parenté entre les espèces étudiées 
pourrait expliquer des variations de composition trop "discrètes" pour 
être détectées par une analyse globale. 
d) Teneurs en chitine des matrices calcaffines des 
coquilles. 
Nous avons mis en évidence la chitine dans la matrice 
organique des coquilles d'un grand nombre de Conchifères, appartenant 
aux cinq classes actuelles. GOFFINET et JEUNIAUX (1979) ayant montré 
que la teneur en chitine des matrices organiques extraites de micro-
structures différentes pouvait varier considérablement, nous en 
tiendrons compte dans la présentation systématique qui suit : 
(1) : Rappelons que chez les Opisthobranches, la coquille subit une 
évolution régressive par enfouissement sous des pans dorsaux 
du manteau. La coquille devient interne, régresse puis 
disparaît, polyphylétiquement (POULICEK, 1978). 
TABLEAU 9 : COMPOSITION EN ACIDES AMINES DE LA FRACTION PROTEIQUE INSOLUBLE EXTRAITE DE LA COQUILLE 











x î cr 
Asp 16,51 16,37 15,33 15,59 14,78 15,72 - 0,65 
Thr 6,31 6,12 6,84 6,78 6,07 6,42 - 0,33 
Ser 9,73 9,89 8,25 9,35 8,09 9,02 - 0,71 
Glu 13,35 13,74 13,49 13,97 11,91 13,29 - 0,72 
Pro 2,98 2,78 3,32 4,21 3,40 3,54 - 0,63 
Gly 8.45 7,65 10,01 11,86 13,21 10,24 - 2,07 
Ala 8,89 8,20 8,20 9,05 9,98 8,86 - 0,66 
Cys - - - - - -
Val 6,36 6,38 5,92 6,84 6,47 6,39 - 0,29 
Met + + 1,09 + + + + + + + + + 
Iso 5,38 5,47 4,96 3,93 3,51 4,65 - 0,79 
Leu 9,78 9,69 8,96 7,68 8,90 9.00 i 0,75 
Tyr 0,66 0,96 1,65 + + + 1,67 1,24 - 0,44 
Phe 4,65 4,47' 4,14 4,00 4,60 4,37 i 0,25 
Lys 2,36 2,43 3,26 1,86 3,01 2,58 î 0,50 
His 0,47 + + + + + + + + + + + + + 
Arg 4,21 4,92 4,64 3,34 4,38 4,30 - 0.54 
(1): exprimé en nombre de résidus pour 100 acides aminés 
Valeurs corrigées pour la perte de thréonine et de sérine). 
TABLEAU 10 : COMPOSITION EN ACIDES AMINES DE LA FRACTION PROTEIQUE ACIDOSOLUBLE ( 1 ) EXTRAITE DE LA COQUILLE DE NEUF 
ESPECES D'OPISTHOBRANCHES. 
Pyramidella Acteon Hydatina Bulla Atys Scaphander Phi line Carolinia Aplysia 
T i e r 
terebelloïdes tornatilis zonata punctulata naucum ligniarius aperta longirostris punctata 
Asp 13.23 6,84 12,01 10,96 7,28 7,05 6,88 9,99 11,81 9,56 i 2,42 
Thr 5,27 4,89 6,15 5,93 5,01 4,97 4,60 4,33 4,32 5,05 - 0,61 
Ser 13,68 23,89 15,61 17,62 23,46 23,57 25,94 18,50 18,34 20,07 + 4,01 
Glu 17,75 16,84 14,41 15,16 17,47 17,22 i 16,51 14,27 14,16 16,09 - 1,36 
Pro 9,08 6,70 6,60 6,09 4,04 2,98 3,62 6,50 6,32 5,77 - 1,79 
Gly 18,45 20,47 16,81 21,30 20,55 21,61 21,86 16,54 18,35 19,55 - 1,94 
Ala 10,55 7,89 9,60 9,06 9,06 8,81 8,80 9,35 7,94 9,01 - 0,77 
Cys - - - - - - - - - -
Val 4,29 2,45 3,30 3,26 2,91 2,89 2,77 4,59 3,53 3,33 - 0,67 
Met + + + 0,70 - - + + + 1,18 - + + + 
Iso 2,10 1,39 1,95 1,73 1,45 1,55 1,63 1,99 2,11 1,77 - 0,26 
Leu 4,47 1,96 3,75 3,35 2,10 2,16 2,17 2,79- 4,26 3,00 i 0,86 
Tyr 1,20 0,86 1,05 0,80 1,13 0,96 0,55 0,91 1,29 0,97 i 0,21 
Phe 2,73 0,95 1,95 1,23 1,13 1,21 1,29 1,84 2,16 1,61 i 0,56 
Lys 2,81 2, 08 2,25 1,67 1,77 1,59 1,57 2,11 1,69 1,95 - 0,38 
His 1,34 2,16 1,80 1,72 2,58 2,85 1,80 2,59 1,42 2,03 - 0,26 
Arg 2,99 0,56 1,95 + + + + 0,60 + + + 2,43 2,28 1,37 - 0,97 
(1) : exprimés en nombre de résidus pour 100 acides aminés (valeurs corrigées pour la perte de thréonine et de serine), des 
protéines solubles dans une solution de HC1 0.5 N à 20°C, renouvelée jusqu'à décalcification complète. 
- Monoplacophores. Nous avons décelé la chitine dans la 
coquille de Neopilina galatheae (POULICEK et JEUNIAUX, 1981). La méthode 
enzymatique quantitative indique que la chitine totale représente 0,3 % 
du poids de la matrice organique des strates calcifiées (débarrassées du 
périostracum). 
La chitine"libre" constitue environ 25 % de la chitine 
totale. L'application du test du chitosane et du test enzymatique quali-
tatif montrent que la chitine intervient dans la composition de la 
matrice organique des prismes, comme dans celle de la nacre. La réponse 
au test du chitosane, plus intense au niveau de la couche de nacre, 
suggère que la teneur en chitine est plus élevée au niveau de la nacre que 
dans les prismes. 
- Gastéropodes. Nous envisagerons séparément les Proso-
branches d'une part, les Opisthobranches et les Pulmonés d'autre part. 
Au sein des strates calcifiées des coquilles de Proso-
branches, on observe une tendance générale à la diminution de la teneur 
en chitine de la matière organique au cours de l'évolution. Cette 
observation est illustrée par le tableau 11. 
D'une part, on assiste au remplacement des microstructures 
riches en chitine (nacre) par des microstructures entrecroisées, pauvres 
en chitine. D'autre part, il y a diminution de la teneur en chitine de la 
matrice calcaffine au niveau d'une même microstructure, qu'il s'agit de 
la nacre ou de la microstructure lamellaire-croisée (tableau 11). 
Chez les Opisthobranches et les Pulmonés primitifs, la 
coquille est essentiellement composée de plusieurs strates superposées 
de microstructure lamellaire-croisée (POULICEK, 1978). Le tableau 12 
détaille les teneurs en chitine des strates lamellaires-croisées d'espèces 
caractéristiques de niveaux évolutifs variés. Comme on peut le constater, 
la teneur en chitine a tendance à croître régulièrement; cette tendance 
s'accentue dès que la coquille en voie de régression devient interne, 
en fin de lignée évolutive. 
TABLEAU 11 : TENEURS EN CHITINE DE LA MATIERE ORGANIQUE EXTRAITE DE 
DIVERSES MICROSTRUCTURES COQUILLIERES DE PROSOBRANCHES 
(COQUILLES EXTERNES DANS TOUS LES CAS). 
Nombre Chitine totale, en % du 
Position systématique d'espèces poids de matière organique 
étudiées (valeurs extrêmes) 
NACRE (Archéogastéropodes) 
- Pleurotomariacea 
Pleurotomariidae 1 3,2 
Haliothidae 2 3,3 - 4,0 
- Trochacea 
Trochidae 3 2,1 à 3,0 
Liotiidae 1 1,0 
MICROSTRUCTURES LAMELLAIRES-CROISEES 
- Archéogastéropodes (Phasianellidae) 1 1,6 
- Mésogastéropodes 6 0,3 à 0,9 
- Néogastéropodes 4 0,01 à 0,3 
TABLEAU 12 : TENEURS EN CHITINE DE LA MATIERE ORGANIQUE EXTRAITE DE DIVERSES 
MICROSTRUCTURES COQUILLIERES D'OPISTHOBRANCHES ET DE PULMONES 
Type de 
Nombre d' Chitine totale, en % du poids 
Position systématique espèces de matière organique 
coquille 




- Pyramidellacea externe 1 0,4 
- Céphalaspidea externe 8 0,3 à 0,8 
interne 1 1,3 
- Anaspidea interne 3 3,9 à 8,A 
- Pleurobranchacea interne 2 7,6 à 7,9 
* Pulmonés 
- Basommatophores externe 2 0,4 à 1,1 
- Stylommatophores externe 2 2,1 à 3,0 
CALCITOSTRACUM 
Pulmonés Stylommatophores 
Limacidae interne 7 4,2 à 18,9 
Les coquilles des Pulmonés les plus évolués, les Limacidae, 
sont composées d'une strate de calcitostracum(POULICEK, 1978 et 1980).Cette 
microstructure possède un taux de chitine nettement supérieur à celui des autres 
microstructures étudiées chez les Pulmonés et les Opisthobranches (tableau 12). 
La teneur en chitine "libre" est élevée, de l'ordre de 
40 à 80 % de la chitine totale. 
- Bivalves. GOFFINET et JEUNIAUX (1979) ont étudié les 
variations évolutives de la teneur en chitine des coquilles de Bivalves. 
Il ressort de cette étude que la chitine est présente dans la coquille 
des 18 espèces analysées; toutefois la proportion de chitine est 
souvent très faible, dans le cas des microstructures prismatiques notam-
ment. 
La teneur en chitine de la nacre, du calcitostracum et des 
structures entrecroisées a tendance à diminuer lorsque l'on passe des 
Paleotaxodonta primitifs aux Pteriomorpha(Anisomyaires) et cette tendance 
s'accentue lors de l'évolution des Pteriomorpha. Par contre, la teneur en 
chitine des strates calcifiées a tendance à augmenter dans la lignée 
conduisant aux Heterodonta et aux Anomalodesmata (Adapédontes). 
- Scaphopodes. Les teneurs en chitine des coquilles des deux 
espèces de Scaphopodes que nous avons envisagées sont très faibles, de 
l'ordre de 0,01 % du poids de la matière organique. 
- Céphalopodes. Au cours de l'évolution des Céphalopodes, la 
coquille régresse après enfouissement au sein des tissus. En ce sens, 
l'évolution est donc parallèle à celle de la coquille des Gastéropodes 
Opisthobranches et Pulmonés (POULICEK, 1978). Au cours de l'évolution 
des Céphalopodes, le pourcentage en chitine des structures coquillières 
a tendance à augmenter considérablement, ainsi que cela apparaît à 
l'examen du tableau 13. 
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Au départ des Tétrabranchiaux (Nautilida), la lignée 
évolutive des Décapodes (Teuthida (Calmars) et Sepiida (Seiches)) se 
caractérise par un accroissement sensible du taux de chitine des struc-
tures coquillières. La lignée évolutive des Octopoda (Pieuvres , Eledones, 
Argonautes,...) voit la disparition complète de la coquille. Les vestiges 
coquilliers retrouvés chez Octopus vulgaris contiennent une proportion 
élevée de chitine (9 % du poids de matière organique). 
Remarques. 
1) L'application de la méthode enzymatique de dosage 
de la chitine nous a donc permis de mettre en 
évidence ce polysaccharide dans toutes les coquilles 
de Conchifères examinées (71 espèces) contrairement 
au test du chitosane qui ne révèle sa présence que 
sporadiquement (MEENAKSHI et al, 1970; PETERS, 1972; 
MEENAKSHI et SCHEER, 1970; ). 
2) Bien qu'il ne s'agisse pas d'une structure coquillière 
au sens strict, nous avons envisagé également la 
composition chimique des opercules, chez une centaine 
d'espèces de Gastéropodes(POULICEK, 1982). 
La chitine intervient dans la composition des opercules 
calcifiés, quelle que soit leur origine et la position 
systématique de l'espèce concernée. Les opercules cornés 
par contre en sont toujours totalement dépourvus (voir 
tableau en annexe 2 a ) . 
Dans les opercules calcifiés, la chitine n'est présente 
que dans la matrice calcaffine. La teneur est 
proportionnelle au taux de calcification de l'opercule 
(voir tableau en annexe 2 b ) . 
Opercules simplement cornés et lames cornées des 
opercules calcifiés (voir tableau en annexe 2 c) contien-
nent des complexes protéiques tannés par des ponts 
quinoniques (VOVELLE, 1972) très comparables. 
La matrice contient également des protéines 
dont la composition en acides aminés rappelle celle des 
conchyolines(voir tableau en annexe 2 d). 
C) Discussion 
a) Origine et évolution des structures cuticulaires 
chez les Mollusques. 
Selon STASEK (1972), les premières formes de coquilles, 
antérieures au Cambrien et par conséquent disparues sans laisser aucune trace, 
auraient été "a protective mucoid coat produced over the dorsal surface of 
early representatives of the molluscan lineage" (fig. 20 , a). La taille 
des organismes augmentant, cette "couverture mucoïde" dont la nature 
chimique n'est pas précisée, se serait transformée en cuticule. 
D'après BEEDHAM et TRUEMAN (1968) la cuticule des 
Aplacophores actuels serait restée à ce stade primitif : cuticule chitino-
protéique non sclérifiée (fig. H , b et fig. 20, a). Chez les Aplacophores 
cependant, on observe des spicules calcifiés qui seraient une "innovation" 
caractérisant ce groupe (fig. li, c et d; fig. 20, b). L'utilisation du 
carbonate de calcium pour la biominéralisation a été discutée par LOWENSTAM 
et MARGULIS (1980). 
Chez les Polyplacophores, nous avons observé, couvrant 
la ceinture, une cuticule chitinoprotéique du type de celle des Aplacophores 
avec cette différence que la région interne est caractérisée par un léger 
tannage quinonique, que l'on n'observe pas chez les Aplacophores (BEEDHAM 
et TRUEMAN (1967). Selon ces auteurs, seule 1'endocuticule tannée s'étendrait 
sur les strates calcifiées et constituerait le "périostracum" (fig. 20, d). 
La cuticule de la ceinture présente des spicules aragonitiques, comme celle 
des Aplacophores. 
Chez les Conchifères enfin, le périostracum est une 
structure généralement chitinoprotéique, fortement tannée par des ponts 
quinoniques, contenant rarement des spicules aragonitiques (chez quelques 
espèces de Bivalves à caractères supposés primitifs dans leur lignée 
(CARTER, 1980). 
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Sur la base des différences de composition chimique entre les 
structures périostracales qu'il avait étudiées, GOFFINET (1965) émettait un 
doute sur 1'homologie des structures périostracales chez les Conchifères. 
Les résultats exposés dans ce chapitre conduisent à interpréter le 
périostracum des Conchifères et celui des Polyplacophores comme dérivant de 
la cuticule des Aplacophores via un stade intermédiaire(fig. 20). Chez les 
Polyplacophores, l'épicuticule disparaîtrait complètement, de même que les 
spicules, le périostracum n'étant plus formé que par l'endocuticule. Chez 
les Conchifères, les spicules auraient également tendance à disparaître, 
mais le maintien d'une partie de l'épicuticule (fig. 20, a et f), d'impor-
tance variable suivant les lignées, expliquerait les différences de composi-
tion chimique de même que certaines différenciations morphologiques observées 
(BOTTJER et CARTER, 1980). Cette interprétation est en parfait accord avec 
l'hypothèse de BEEDHAM et TRUEMAN (1967) de 1'homologie du "point X", où 
s'élabore le périostracum des Polyplacophores, avec les cellules du pli 
externe de la bordure palléale, où sont synthétisés et mis en place les 
constituants du périostracum des Bivalves. 
b) Evolution des structures minérales chez les Mollusques. 
Selon LOWENSTAM (1980), les premiers stades dans l'évolution 
des structures squelettiques calcifiées correspondent à la microstructure 
que nous avons appelée "agrégat polycristallin isolé". D'après CARTER (1980), 
l'évolution de la sécrétion des coquilles de Mollusques va dans le sens 
d'un contrôle de plus en plus fin des structures minéralisées. On peut donc 
considérer les spicules comme un stade peu évolué, caractérisé par un con-
trôle cellulaire de la sécrétion. Les Aplacophores actuels sont les 
témoins de ce niveau évolutif. 
Les différentes strates coquillières sont sécrétées par un 
epithelium palléal (via l'espace extrapalléal). Pour l'édification de ces 
strates minérales, il y a contrôle tissulaire de la sécrétion. Ce niveau 
évolutif caractérise les Testaria (SALVINI-PLAWEN, 1980) : Polyplacophores 
et Conchifères. 
Dans l'ensemble des Conchifères, c'est la microarchitecture 
nacroprismatique qui est considérée comme primitive (TAYLOR, 1973; CARTER, 
1976, 1980). 
Nous avons montré d'une part que l'architecture nacropris-
matique caractérise les coquilles des Conchifères primitifs (Monoplacophores 
Gastéropodes, Céphalopodes et Bivalves primitifs). Nous avons souligné 
d'autre part le fait que, dans les différentes lignées évolutives, il y a 
régression de ces deux microstructure et tendance au remplacement par des 
structures entrecroisées : lamellaires-entrecroisées ou, plus rarement, 
feuilletées entrecroisées (chez les Bivalves Ptériomorpha et les Gastéropo-
des Pulmonés essentiellement). 
Les microstructures lamellaires-croisées sont apparues 
indépendamment dans quatre classes de Conchifères et chez les Polyplaco-
phores (fig. 21). CARTER (1976,1980) a montré que les microstructures 
lamellaires-croisées ont évolué indépendamment et à diverses reprises au 
sein de chacune de ces lignées (arguments paléontologiques discutés par 
TAYLOR (1973) en ce qui concerne les Bivalves). 
Fig. 21 : Polyphylétisrae des microstructures lamellaires-croisées 
chez les Mollusques (relationsphylétiques simplifiées d'après 
SALVINI-PLAWEN, 1980). 
(1) Microstructures sphérulitiques vraisemblablement (CARTER, 1980). 
Selon CARTER (1980), les structures lamellaires-croisées 
apparaîtraient en remplacement de la nacre. Cette hypothèse ne nous paraît 
pas pleinement justifiée, en effet, 
- Les microstructures lamellaires-croisées ne remplacent pas 
toujours la nacre, les deux microstructures coexistent chez certains Bivalves 
fossiles (CARTER et TEVESZ, 1978). Ce n'est que plus tardivement, lors de 
l'évolution de cette lignée, que la nacre disparaîtra. 
- Le myostracum palléal et l'hypostracum des Polyplacophores 
qui n•ont,semble-t-il,jamais été faits de nacre,appartiennent aux structures 
lamellaires-croisées. 
- La coquille des Scaphopodes est constituée de trois strates 
de microstructures lamellaires-croisées. On ne possède aucun indice 
paléontologique ou embryologique suggérant que cette classe ait jamais 
développé une coquille possédant une strate de nacre. 
- La substructure des tablettes de nacre, la topographie de 
matrices organiques "intracristallines", l'existence des feuillets organiques 
interlamellaires rendent peu vraisemblable cette filiation. 
Ce sont les microstructures prismatiques, qui à notre avis, 
sont plus vraisemblablement à l'origine des microstructures entrecroisées. 
Nous pouvons avancer les arguments suivants en faveur de cette façon de 
voir : 
- La morphologie et l'arrangement des cristallites sont 
semblables dans ces deux types de microstructure : allongés dans le sens 
de l'épaisseur de la strate et juxtaposés. Bien que les prismes soient le 
plus souvent perpendiculaires à la surface, GAINEY et WISE (1975) ont 
décrit une "microstructure prismatique oblique" où les cristallites sont 
inclinés par rapport à la surface de la strate. 
- La topographie des matrices organiques est semblable 
dans les deux microstructures : fourreaux gainant les cristallites, les 
monocristaux et/ou les lentilles minérales empilées selon l'axe des 
cristallites. Il n'existe pas de structure organique regroupant plusieurs 
cristallites (contrairement à la nacre, par exemple). 
- Lors de l'ontogenèse des coquilles, une microstructure de 
type prismatique précède fréquemment les microstructures lamellaires-croisées 
(KOBAYASHI, 1980). 
- La composition en acides aminés des protéines de la 
matrice organique des prismes d'une part et des microstructures entrecroisées 
d'autre part présentent des points communs (prédominance de la glycine), 
contrairement aux protéines de la matrice de la nacre dans lesquelles l'acide 
aspartique domine le plus souvent (AKIYAMA in GREGOIRE, 1972). Remarquons 
toutefois que les différences de composition en acides aminés entre les 
matrices organiques des diverses microstructures sont ténues et que 
certains travaux sont contradictoires à ce point de vue (pour revue, voir 
GREGOIRE, 1972). 
Remarquons encore que les matrices organiques des prismes 
et des structures lamellaires-croisées ont des taux de chitine semblables 
(de 0,01 à 1 % du poids de matière organique) alors que la teneur en chitine 
de la nacre est en général plus élevée (de 1 à 6 % du poids de la matière 
organique). 
- Les microstructures prismatiques sont très largement 
répandues dans les coquilles de Mollusques ce qui permettrait d'expliquer 
le polyphylétisme des microstructures lamellaires-croisées.notamment chez les 
Polyplacophores où le myostracum est une microstructure lamellaire-croisée 
alors que chez les autres Conchifères il est de type prismatique 
(GREGOIRE, 1972). Dans cette optique, il serait particulièrement intéressant 
d'étudier la microstructure du myostracum musculaire des Paléoloricates, 
et plus particulièrement des Chelodidae de l'Ordovicien (RUNNEGAR et POJETA, 
1974). 
- Enfin, les microstructures prismatiques étant de nature 
OSTRACALES, c'est-à-dire mises en place par le bord du manteau et non 
par toute la surface de l'épithélium sous-jacent aux strates calcifiées 
(comme 1'HYPOSTRACUM), cette hypothèse permettrait d'expliquer le fait que 
les coquilles de Bivalves et de Gastéropodes architecturées selon le mode 
lamellaire-croisé ne s'épaississent pas continuellement durant toute la 
vie, contrairement à la nacre précisément (CRENSHAW, 1980). 
Nacre et prismes, structures primitives, possèdent des 
propriétés mécaniques supérieures à celles des microstructures entre-
croisées (CURREY, 1976 et 1977, CURREY et TAYLOR, 1974). Toutefois, la 
microstructure lamellaire-croisée semble présenter certains"avantages" 
qui ont été discutés par CARTER (1976, 1980). Selon cet auteur, la micro-
architecture composée de trois strates entrecroisées avec les lames de 
premier ordre de la strate intermédiaire disposés concentriquement par 
rapport à l'axe de croissance de la coquille des Bivalves intercepte 
les fêlures radiaires et les réoriente près de l'origine de la fêlure 
selon une direction perpendiculaire au sens de propagation initial de 
la fracture. Il en est de même dans la coquille des Conidae (CURREY et 
KOHN, 1976). 
Remarquons encore que les microstructures entrecroisées 
plus "dures" (dans l'acception mécanique du terme (CURREY, 1976)) devraient 
en principe mieux résister à l'abrasion par des particules sédimentaires. 
c) Evolution de la matrice calcaffine des structures 
coquillières des Mollusques. 
Selon GHISELIN et al (1967), les protéines de la 
matrice organique des strates minérales proviendraient de protéines de 
l'épithélium palléal : le spectre de composition en acides aminés des 
extraits palléaux de diverses espèces (appartenant aux Céphalopodes, 
Bivalves, Gastéropodes et Polyplacophores) présente de nombreuses 
ressemblances avec celui des protéines des matrices calcaffines 
extraites des coquilles des mêmes espèces (DEGENS et al, 1967). 
La composition en acides aminés des protéines des matrices 
calcaffines est cependant assez variable au sein du phylum. 
GHISELIN et al (1967) et DEGENS et al (1967) ont mis en 
évidence des variations évolutives de la composition chimique de la 
matière organique des coquilles. Ces variations peuvent avoir une origine 
double - une modification de la composition en acides aminés d'une chaine 
polypeptidique : élimination, remplacement ... d'un acide aminé (DEGENS et 
al, 1967); 
- une modification de l'importance des protéines,glycoprotéines et 
polypeptides composant le complexe glycoprotéiques. En effet, les matrices 
sont hétérogènes (GREGOIRE, 1972; DEGENS, 1979; CRENSHAW, 1980). 
Selon GHISELIN et al (1967, initialement, la matrice possédait 
une haute teneur en hexosamines (Nautilidae, Polyplacophores, Gastéropodes 
et Bivalves primitifs). Par la suite, cette teneur en hexosamines aurait 
eu tendance à se réduire chez les Gastéropodes Prosobranches et les Bivalves. 
Nous avons montré que la participation de la chitine à la constitution des 
coquilles de Mollusques, importante chez les Mollusques primitifs, a 
tendance à se réduire par la suite. Ceci pourrait expliquer partiellement 
la diminution du rapport hexsamines/protéines lors de l'évolution des 
Prosobranches et des Bivalves. 
Chez les Céphalopodes et les Opisthobranches, par contre, 
nous avons montré que la teneur en chitine des coquilles reste élevée ou 
augmente chez les espèces évoluées. Chez ces espèces (Sepia, Loligo, 
Aplysia, ...), DEGENS et al (1967) constatent d'ailleurs que le rapport 
hexasamine/protéine reste élevé. 
Une autre tendance que nous avons observée est la 
diminution de la teneur en matière organique et donc l'augmentation du 
taux de calcification des coquilles au cours de l'évolution. Selon DEGENS 
(1979) ceci pourrait s'expliquer par la "perte" de certaines séquences 
des chaines protéiques. 
Les interprétations "fonctionnelles"données par 
certains auteurs de ces variations évolutives sont hasardeuses : en effet, 
pour interpréter l'évolution du "mécanisme de la calcification" chez les 
Mollusques à partir des matrices organiques "gelées" dans les coquilles, 
il faudrait supposer que tous les composants des réactions sont immobilisés 
au sein des strates calcifiées et qu'il ne peut y avoir de remaniements des 
matrices organiques lors de la vie de l'organisme. Il semble à présent 
démontré que tel n'est pas le cas (POULICEK et VOSS-FOUCART, 1980; CRENSHAW, 
1980,...): la matrice organique des coquilles (du moins certains composants 
tels que la chitine) peut être dégradée à certains moments des cycles vitaux 
de l'organisme, les strates minérales (et leur matrice organique) peuvent 
être résorbées à partir du liquide extrapalléal,... De plus GORDON et 
CARRIKER (1980) ont montré que des phénomènes de sclérotisation (tannage 
quinonique) peuvent se passer au sein des coquilles, postérieurement au 
dépôt de la phase minérale, ce qui indique que la coquille est une structure 
plus vivante qu'on ne le pense généralement. 
d) Conclusion. 
Nous avons scindé les formations squelettiques des 
Mollusques en structures cuticulaires et structures coquillières. 
Les structures cuticulaires sont d'abord présentes sous 
la forme d'une cuticule chitinoprotéique monostratifiée comprenant des 
spicules aragonitiques. C'est ainsi qu'on l'observe chez les Aplacophores, 
où elle est la seule formation"exosquelettique"présente. Chez les Polypla-
cophores, la cuticule se différencie en exo- et endocuticule chitinoprotéi-
ques. L'endocuticule est tannée par ponts quinoniques; elle forme le 
"périostracum" des cérames. La cuticule de la ceinture contient des 
spicules aragonitiques du même type que ceux des Aplacophores. Chez les 
Conchifères, l'exocuticule disparaît et 1'endocuticule, devenue le 
"périostracum" se restreint à une mince pellicule chitinoprotéique 
Fig. 15. : Origine et évolution des structures coquillières chez les Mollusques 
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(contenant rarement des spicules aragonitiques) fortement tannée par des ponts 
quinoniques, et dont la composition en acides aminés est sensiblement 
différente de celle des protéines des matrices calcaffines. 
Les structures coquillières, initialement nacroprismatiques 
chez les Conchifères sont remplacées par des microstructures entrecroisées 
au cours de l'évolution. Les microstructures lamellaires-croisées dérive-
raient polyphylétiquement de la microstructure prismatique et non de la 
nacre à laquelle elles se substituent. La matrice calcaffine des strates 
minérales des coquilles est chitinoprotéique. Il existe des points communs 
entre les compositions des protéines des matrices calcaffines de toutes 
les coquilles examinées, de même d'ailleurs qu'avec celles des matrices 
d'autres structures squelettiques calcifiées. 
La teneur des matrices organiques coquillières en hexosamines, 
et plus particulièrement en chitine, a tendance à diminuer au cours de 
l'évolution des Prosobranches et des Bivalves. L'importance de la chitine 
par contre a tendance à augmenter au cours de l'évolution dans les 
coquilles d'Opisthobranches, de Céphalopodes et de Polyplacophores 
simultanément d'ailleurs à la tendance à la formation d'une coquille 
interne et à son évolution régressive. 
H e m e PARTIE 
BIOMASSE ET BIODEGRADATION DES COQUILLES DE 
MOLLUSQUES EN MILIEU MARIN 
Il est très remarquable qu'une foule d'animaux 
tire parti des coquilles mortes. Rien ne peut mieux 
sanctionner la valeur biologique de l'abri que les 
Mollusques se construisent à eux-mêmes. Durant leur 
vie, les Mollusques se réservent autant qu'ils le 
peuvent l'usage de leur propre maison, mais dès qu'ils 
sont morts, le précieux objet est vivement convoité. 
P.H. FISHER 
Vie et Moeurs des Mollusques,1950. 
Les géologues ont souvent affirmé que la Méditerranée est un 
"immense laboratoire d'étude de la sédimentologie". Les sédimentologues 
s'intéressent beaucoup aux fonds méditerranéens et, tout comme les écolo-
gistes et les océanographes, voudraient pouvoir expliquer les avatars 
des restes squelettiques, entre le moment de la mort des organismes qui 
les ont élaborés jusqu'au recyclage de leurs éléments.constitutifs dans 
la phase soluble ou sédimentaire des cycles biogéochimiques. 
Afin de mieux comprendre les échanges au sein du système 
biomasse vivante - biomasse détritique, nous allons tenter, dans les 
deux chapitres qui suivent, de préciser sur le plan quantitatif l'apport 
des coquilles de Mollusques à la constitution des sédiments marins, en 
Méditerranée occidentale, sur la côte ouest de la 
Corse essentiellement.Notre regard se voudrait celui d'un écologiste et 
d'un océanographe : nous voulons chercher à définir l'importance quantita-
tive des polymères organiques et du calcaire d'origine biologique et le 
sort de ces substances dans l'environnement marin. Chitine, scléro-protéines 
et carbonate de calcium constituent l'essentiel de la masse des structures 
coquillières ainsi que nous l'avons vu dans les deux premiers chapitres de 
ce travail. Les proportions et les relations entre ces trois composants 
varient au sein des coquilles de Mollusques et nous avons décrit ces 
modifications dans les différentes lignées évolutives. 
Les coquilles ayant des compositions différentes, il est 
important de savoir quels sont les groupes systématiques qui contribuent 
le plus largement à la constitution des sédiments. Dans quelle mesure 
la fraction organoclastique des sédiments marins est-elle alimentée par 
le carbonate et la matière organique des coquilles ? Notre chapitre 3 
tentera de répondre à cette question. 
En fonction de la vitesse de biodégradation des coquilles, 
l'azote, le carbone et le calcium seront remis rapidement en circulation, 
ou, au contraire, s'accumuleront dans les sédiments. Quelles sont les 
modalités et le rythme de dégradation du carbonate de calcium et de la 
matrice organique des coquilles ? Nous proposerons des éléments de 
réponse à cette question dans le chapitre 4, qui terminera ce travail. 
CHAPITRE III : PARTICIPATION DES COQUILLES DE MOLLUSQUES A LA 
CONSTITUTION DES SEDIMENTS EN BAIE DE CALVI : 
SPECTRE FAUNISTIQUE ET BIOMASSE COQUILLIERE. 
1.- INTRODUCTION 
Le plateau continental des côtes nord-ouest de la Corse, décrit 
du point de vue tectonique par GIERMANN (1969), est partout recouvert de 
sédiments bioclastiques, constitués en grande partie par des débris d'orga-
nismes, généralement benthiques, qui ont vécu soit sur les rochers bordant 
les côtes soit dans les milieux sédimentaires qu'ils contribuent à consti-
tuer après leur mort. Parmi ces organismes, les Mollusques constituent le 
groupe dominant. 
Ainsi que le souligne JEUNIAUX (1981), la baie de Calvi présente 
une configuration spécialement favorable pour l'étude d'un phénomène important 
en écologie marine : la formation des sédiments à partir de matériaux 
organiques et la transformation morphologique et chimique de ceux-ci. 
La réalisation de ce programme suppose une parfaite connaissance 
préalable des grandes unités écologiques et de la faunistique de cette région. 
L'étude bionomique du plateau continental des côtes nord-ouest 
de la Corse a été entreprise par VAISSIERE et son équipe (Université de Nice). 
Nous nous sommes servi de la carte préliminaire des biocénoses dressée par 
cette équipe afin de localiser les unités écologiques prospectées. 
Pour notre part, nous avons entrepris l'étude faunistique 
des Mollusques testacés de la baie de Calvi.. Les résultats sont exposés 
ci-après. 
Ensuite nous avons déterminé l'importante quantitative des 
différents composants d'une série de sédiments, caractéristiques de 
diverses biocénoses bien représentées en baie de Calvi. 
2.- IDENTIFICATION_ET_PARTICULARITES DES RESTES COQUILLIERS ( 1^ 
D E S SEDIMENTS EN BAIE DE 
CALVI. 
A) ÏOtroduçtion. 
Les connaissances concernant la faune malacologique marine 
des eaux corses sont pauvres. Les ouvrages qui en traitent spécifiquement 
sont anciens et fragmentaires (PAYRAUDEAU, 1828; REQUIEN, 1848). Mais la 
systématique des Mollusques a changé et nombre d'espèces naturelles ont 
été décrites. Aussi, l'absence de données fiables dans la littérature nous 
a conduit à opérer un nouvel inventaire des Mollusques testacés dont les 
restes ont été rencontrés dans les sédiments de la baie de Calvi. 
Nous insistons sur le fait qu'il ne s'agit pas d'une liste 
faunistique "classique" : nous envisageons aussi bien les organismes vivant 
au niveau des sédiments prospectés que les organismes dont on y trouve les 
restes alors qu'ils vivent ailleurs. 
B) ^tériel_et_méthodes. 
Les sédiments examinés ont été recueillis en baie de 
Calvi au départ de la station océanographique STARESO. Les points de prélè-
vements ont été repérés sur la carte préliminaire des biocénoses benthiques 
en baie de Calvi, réalisée par VAISSIERE et collaborateurs à partir du N.O. 
Winnaretta Singer (Monaco). Les biocénoses ont été déterminées et carac-
térisées par la méthode de PERES et PICARD (1964) et PICARD (1965). 
Les échantillons de sable intermatte (SI^, SI 2 et SI^) 
ont été récoltés manuellement en plongée autonome. Les autres sédiments ont 
été récoltés à l'aide d'un grappin Shipek, à partir du N.O. Recteur 
Dubuisson (Liège). La profondeur du prélèvement a été évaluée à 1'échosondeur 
(grappin) ou au profondimètre à bain d'huile. Le navire a été positionné 
par rapport à des repères terrestres. 
(1) : Nous entendons nous limiter évidemment aux restes de coquilles de 
Mollusques et ne prenons pas en considération les "coquilles" de 
Brachiopodes, d'ailleurs très peu abondants sauf dans certains 
gisements bien définis (FALCONETTI, 1980). 
C ) Structure_sgéçifigue_de_la jrçasse_grg^oçlastigue^ 
d§s_]Dri£çipaux_tYgesjie_séd 
Nous avons choisi 10 types de sédiments très caractéristiques, 
correspondant à 5 biocénoses de la classification de PERES et PICARD (1964) 
Sable des chenaux intermatte de l'herbier à Posidonies (SI^, S ^ et SI^), 
Sable Grossier sous l'influence des courants de Fond (=sable à Amphioxus, 
SGCF1 et SGCF 2), Détritique côtier (DC, DC pral (faciès à Pralines), FMI 
(Fond Meuble Instable)), Détritique du Large (DL) et Vase Bathyale (V.B.). 
Ces sédiments prélevés en différents sites de la baie de Calvi (v. fig.23) 
correspondent aux tranches bathymétriques allant de 1'infralittoral (- 15 m) 
au domaine bathyal. Aux analyses faunistiques portant sur ces sédiments, 
nous avons joint la liste des Gastéropodes recueillis dans la biocénose à 
algues, photophiles, faciès à Cystoseira stricta, entre 3 et 24 mètres de 
profondeur. 
Les listes d'espèces observées dans ces différents types de 
biocénoses sont présentées en annexe (annexe 3). 
a) Ri£hesse_s£eci_fi£u_e• 
L'examen des différents sédiments récoltés a révélé la 
présence de 263 espèces de Mollusques testacés identifiables. De nombreux 
restes trop usés ou de détermination difficile n'ont pu être déterminés 
que jusqu'au niveau générique. 
Parmi les 263 espèces identifiées, 67 % sont des Gastéro-
podes, 27 % des Bivalves, 4 % des Polyplacophores et 2 % des Scaphopodes. On 
notera la très nette prédominance des restes de Gastéropodes au niveau des 
sédiments de la baie de Calvi, contrairement à d'autres localités méditerra-
néennes où les Bivalves dominent nettement la malacofaune (HAAS, 1953; 
DRAGO, comm. pers.). 
La faune malacologique de la Méditerranée comporte approxi-
mativement 1380 espèces (PIANI, 1980) (voir tableau). Si l'on déduit de ce 
chiffre les Mollusques non testacés, les abyssaux, ceux qui sont typiquement 
lusitaniens ou endémiques de la Mer Adriatique, on arrive à plçs ou moins 
800 espèces. De ces 800 espèces, 263 ont été trouvées dans une dizaine de 
kilogrammes de sédiments (voir tableau). Il semble donc que la baie de 
Calvi présente une remarquable richesse faunistique malacologique. 
Fig. 23 : Localisation des points de prélèvements de sédiments en 
baie de Calvi (spectres faunistiques) 
* : Localisation de la station océanographique STARESO 
1 : SIj, sable intermatte (- 15 m) 
2 : SI? et Slq, sable intermatte (- 35 m) 
3 : SGCFi et SGCF2, sable grossier sous l'influence des 
courants de fond (- 45 m) 
4 : DC, détritique côtier (- 60 m) 
5 : DC pral., Faciès à Pralines du détritique côtier (- 90 m) 
6 : FMI, fond meuble instable (- 78 m) 
7 : DL, détritique du large (- 160 m) 
8 : VB, vase Bathyale (- 410 m) 
(Carte du Musée Océanographique de Monaco, n° 10 (1961)) 
Les Gastéropodes de la biocénose à algues photophiles[Cystoseira 
stricta) ont été récoltés en plongée autonome, à l'aide d'une suçeuse à air 
comprimé. Tous nos prélèvements ont été réalisés en double. 
Les sédiments non lavés ont généralement été transférés dans 
l'alcool 70° puis séchés à l'étuve à 50°C. Certains échantillons cependant 
n'ont pas été séchés afin de permettre des dosages ultérieurs. 
Pour chaque type de sédiment, nous avons examinés environ deux 
kilogrammes de matériel séché, soigneusement homogénéisé. Tous les restes 
de Mollusques ont été triés et isolés sous la loupe binoculaire. Les restes 
triés ont été déterminés, par nous-même jusqu'à l'espèce quand l'état de 
conservation de la coquille le permettait, ou confiés à divers spécialistes. 
Les listes faunistiques des Mollusques des faciès à Cystoseira 
stricta (biocénose des algues photophiles) ont été établies pour des 
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surfaces de rocher de A m environ. Les Mollusques ont été prélevés à la 
"suçeuse" dans une dizaine de localités entre 3 et 24 mètres de profondeur, 
aux alentours de STARESO. 
A l'heure actuelle, seules quelques institutions possèdent la 
littérature nécessaire à l'étude taxonomique approfondie de toutes les 
espèces de Mollusques que nous avons trouvées. Cette situation nous a 
contraint à déterminer les restes coquilliers à l'aide de la littérature 
récente, traitant des Mollusques méditerranéens dans leur ensemble (NORDSIECK, 
1968,1969 et 1972; PARENZAN, 1970, 1974 et 1976; CAPROTTI, 1979; PIANI, 1980). 
Nos déterminations présentent donc essentiellement les mêmes lacunes et seront 
sujettes aux mêmes critiques que les travaux cités ci-dessus. 
Afin de rendre plus aisée l'interprétation des noms avancés dans 
les tableaux des annexes 3 et 4, nous avons tenu à suivre, dans la plupart 
des cas, l'avis de F. NORDSIECK; les noms de genres et d'espèces doivent ( 1 ) 
donc etre compris "sensu N O R D S I E C K " . 
(1) : Il est bien évident que cette liste ne possède pas d'intérêt taxonomique 
proprement dit. Nous sommes conscients de la relative incertitude des 
déterminations basées uniquement sur l'examen des coquilles. Signalons 
toutefois que nombre de ces déterminations ont été vérifiées et confir-
mées par des systématiciens spécialistes : G.POPPE (co-auteur de ces 
listes),R.VANBELLE (déterminations des Polyplacophores),R. CHRISTIAENS 
(contrôle des déterminations de patellomorphes),R.H0UART (contrôle des 
déterminations de Muricidae),L.GERMAIN(contrôle des déterminations de 
Cardiidae et Arcidae),P.PIANI (détermination et contrôle des détermina-
tions de Rissoacea). D'autres spécialistes ont encore été contactés pour 
des questions portant sur des points précis : F.NORDSIECK, C.FALCONETTI, 
F.GIUSTI, PH.BOUCHET, A.WAREN, I.DIGERONIMO, J.C. ROSSO,L.VINYAS,... 
TABLEAU COMPARATIF DE LA RICHESSE MALACOLOGIQUE DE LA MEDITERRANEE 
EN GENERAL, ET DE LA BAIE DE CALVI EN PARTICULIER 
Groupe systématique 
Nombre d'espèces Nombre d'espèces % des espèces 
en Méditerranée à Calvi présentes à Calvi 
Archéogas téropodes 106 41 39 
( 1 ) 
Mésogastéropodes 
Rissoacea 120 42 35 
Autres 250 26 10 
' * ( 1 ) 
Néogastéropodes 
Turridae 110 12 9 
Autres 110 24 22 
Opisthobranches 300 31 10 
Bivalves 350 67 19 
Polyplacophores 22 10 45 
Scaphopodes 14 6 43 
Total 1382 263 19 
(1) Parai les Méso- et Néogastéropodes déterminés, on observe une nette 
prédominance des petites espèces. Ceci tient vraisemblablement au 
faible volume de sédiment examiné. De plus, la technique de prélèvement 
utilisée, le grappin SHIPPEK, rend fortement improbable la capture des 
grandes espèces. 
Le nombre d'espèces observées est très différent dans les 
diverses tranches bathymétriques prospectées. 
- Etage infralittoral (3 à 40 m.) : 167 espèces; 
- Etage circalittoral (40 à 120 m.) : 142 espèces; 
- Etage de transition circalittoral/bathyal (FALCONETTI, 1980) 
(140 à 200m.) : 36 espèces; 
- Etage bathyal (au delà de 250 m.) : 30 espèces. 
On remarque la diminution classique du nombre des espèces 
présentes en fonction de la profondeur. 
Remarque : Une étude faunistique telle que celle que nous 
avons entreprise devait déboucher sur des con-
clusions d'ordre systématique et biogéographique. 
Malgré les réserves que nous avons émises à 
propos des déterminations basées exclusivement 
sur l'examen des coquilles, nous nous sommes 
livrés ailleurs à quelques considérations d'ordre 
taxonomique et biogéographique (POULICEK, 1981; 
POULICEK et POPPE, 1982) qui sortent du cadre de 
ce travail. 
b) Age des coguilles. 
L'abondance des restes de coquilles à l'état juvénile est 
frappante. 69 espèces (soit 26 % du total des espèces rencontrées dans les 
sédiments) ont été observées à l'état juvénile EXCLUSIVEMENT et plus de 60 % 
des espèces sont rares à l'état adulte. Quant aux espèces dont les coquilles 
ont été observées au stade adulte, celles-ci étaient accompagnées de restes 
de coquilles juvéniles dans 95 % des cas. Ce caractère se manifeste à tous 
les niveaux prospectés jusqu'ici, de la zone infralittorale à l'étage 
bathyal. Dans les Cystoseira cependant, la dominance des coquilles juvéniles 
est moins nette (40 % des coquilles trouvées à l'état juvénile). 
Sachant que les coquilles juvéniles ont une composition 
chimique sensiblement différente de celle des coquilles adultes (chapitre 
II, § 3-B) c), on comprend aisément l'importance que peut revêtir la 
dominance des coquilles juvéniles du sédiment pour la constitution du 
"pool" de matière organique sédimentaire. 
c) Analyse £omparée_des_assocnLaWons^ détritiques oœujoant 
_les_ différente_sédiments. 
On peut apprécier la similitude de composition des asso-
ciations détritiques observées au niveau des différents sédiments en 
évaluant le coefficient de similitude d'OCHIAI des spectres faunistiques des 
sédiments comparés deux à deux (Test de Présence-Absence d'une espèce)^ 1'. 
(1): Nous n'avons pas voulu inclure les espèces de Mollusques dont les coquil-
les se retrouvent au niveau des sédiments profonds dans l'étude mathé-
matique des "affinités de composition des associations détritiques" 
rencontrées au niveau des autres types de sédiments. En effet, les 
Mollusques dont les restes ont été observés dans les sédiments relevant 
des biocénoses du Détritique du Large et de la vase Bathyale sont typiques 
de ces milieux. De plus leur faible diversité (36 et 30 espèces respecti-
vement) rend peu significatif le calcul du coefficient de similitude. 
De toute évidence, les compositions faunistiques de ces deux derniers 
milieux montrent de nettes ressemblances, nous conduisant à isoler ces 
deux types de prélèvement par rapport à tous les autres prélèvements de 
faible et moyenne profondeur d'autre part. 
Le tableau suivant détaille les valeurs du coefficient de 
similitude pour les sédiments de faible et moyenne profondeur comparés 
2 à 2. 
TABLEAU 14 : VALEURS DU COEFFICIENT DE SIMILITUDE D'OCHIAI POUR LES 
SEDIMENTS DE FAIBLE ET MOYENNE PROFONDEURS COMPARES DEUX A DEUX. 
(1) S I 1 
si 2 S I 3 
S I t o t 
SGCF 1 SGCF 2 S G C F t o t 
DC FMI 
SI 2 0,525 - - - - - - -
SI 3 0,508 0,649 - - - - - - -
S I t o t - - - - - - - - -
SGCF 1 0,407 0,530 0,482 - - - - - -
SGCF 2 0,340 0,478 0,392 - 0,690 - - - -
S G C F t o 1 
- - 0,467 - - - - -
DC 0,414 0,439 0,462 - 0,571 0,430 - - -
FMI 0,282 0,455 0,399 - 0,420 0,316 - 0,513 -
DC , 
pral 
0,432 0,517 0,453 - 0,541 0,484 - 0,495 0,477 
D C t o t 
- - - 0,566 - - 0,514 - -
(1) Abréviations : SI^ : Sable Internatte (-15m); SI et SI^ : Sable Inter-
matte (-35m); S I ^ Q t : ensemble des espèces trouvées en 
S I 1 , SI 2 et SI 3; SGCF 1 et SGCF 2 : Sable Grossier sous 
l'influence des Courants de Fond (-45m); SGCF, , : ensemble 
tot 
des espèces trouvées dans SGCF^ et SGCF 2; DC : Détritique 
Côtier (-60m); FMI : Fond Meuble Instable (-78m); 
D Cpral : f > a c i ® s ^ Pralines du Détritique Côtier (-90m); 
D C t o t : ensemble des espèces trouvées dans les différents 
faciès du Détritique Côtier (DC, FMI et DC ,). 
d) Di_scuss_ion_ 
* Prélèvements d'un même type de sédiment à la même profondeur. 
Les valeurs les plus élevées du coefficient de similitude 
sont observées en comparant les prélèvements de même provenance et de même 
profondeur : SI et SLj, ou SGCF1 et SGCF 2 respectivement 0,649 et 0,690. 
Ceci montre la relative homogénéité du sédiment au point de vue qui nous 
intéresse ici : les spectres faunistiques sont très semblables dans les 
deux échantillons d'un même prélèvement à une même profondeur. 
* Prélèvements d'un même type de sédiment à des profondeurs 
différentes. 
En comparant deux prélèvements d'une même biocénose mais 
provenant de profondeurs différentes (SI^ d'une part, SI 2 et SI^ d'autre 
part), on constate que la valeur du coefficient de similitude reste élevée, 
respectivement 0,525 et 0,508 pour SI^/S^ et SI^/SI^, indice de la constance 
de composition détritique du sable des chenaux intermattes de l'herbier à 
Posidonies en baie de Calvi, quelle que soit la profondeur du prélèvement. 
* Influence de la faune des biocénoses benthiques 
inf ralittorales. 
Cependant, quand on compare des sédiments du même type 
mais de profondeurs différentes, on constate une diminution de la valeur 
du coefficient par rapport à celui qui concerne deux prélèvements faits 
à la même profondeur (0,525 et 0,508, contre 0,649). Cette différence 
provient probablement de la plus grande diversité spécifique du prélèvement 
de faible profondeur (SI^ : 136 espèces déterminées). Sur ces 136 espèces, 
41 sont présentes dans ce sédiment exclusivement. On pourrait interpréter 
cette particularité comme le résultat d'un apport provenant de biocénoses 
benthiques se développant sur substrat rocheux infralittoral et non par 
une disparité de compsoition de la faune strictement locale. Cette 
hypothèse se confirme si on étudie la faune malacologique de la biocénose 
à algues photophiles (faciès à Cystoseira stricta) à faible profondeur 
(entre 3 et 24 m) (Annexe 3). On constate en effet que les restes coquilliers 
des 73 espèces observées dans les Cystoseira (Cy) sont communes au niveau 
du Sable Intermatte de faible profondeur (SI^), moins abondantes ou 
absentes à -35 m. (SI~ et S L J . De nombreuses espèces trouvées vivantes 
dans les algues sont donc retrouvées à l'état détritique dans le sédiment. 
Ce sont ces espèces qui constituent la différence essentielle de composi-
tion faunistique entre le sédiment de faible profondeur SI^ d'une part 
et les sédiments plus profonds SI 2 et SI^ d'autre part. 
* Influence des restes coquilliers des espèces largement 
répandues. 
Le fait que les coefficients de similitude restent supérieurs 
à 0,282, même pour des sédiments très différents, suggère l'existence d'un 
matériel détritique coquillier commun à tous les sédiments de la baie, 
fourni par des espèces de Mollusques largement répandus sur le plateau 
continental. 
* Signification des inventaires réalisés. 
Il est évident que les listes d'espèces de Mollusques dont 
les restes coquilliers participent à la constitution des sédiments ne 
sont pas exhaustives : on ne peut raisonnablement espérer trouver, dans 
quelques kilogrammes de sable, l'ensemble des représentants d'une faune 
dont le domaine s'étend sur plusieurs kilomètres carrés. On peut cependant 
espérer en avoir une image suffisamment représentative. 
Afin de vérifier cette hypothèse, nous avons cherché à com-
pléter la liste des Mollusques trouvés dans la biocénose du Détritique 
Côtier.en multipliant les points de prélèvements, en variant les méthodes 
de prospection et de récolte. Les espèces supplémentaires de Mollusques 
dont les coquilles ont été trouvées lors de ces prospections sont 
présentées dans l'annexe 4 
Cette liste compte 42 espèces que nous n'avions pas rencon-
trées précédemment dans les trois faciès du Détritique Côtier (139 espèces 
signalées auparavant dans le Détritique Côtier (sensu stricto),les 
"Fonds à Pralines" et les Fonds Meubles Instables),soit un "gairf de 30 % 
par rapport aux espèces déjà répertoriées. En regard de l'effort de 
prospection nécessaire pour l'acquérir, ce "gain" est peu important. 
En effet, sur ces 42 espèces, 10 sont réputées rares ou très 
rares (D'ANGELO et GARGIULLO, 1979) et 22 sont de grande taille (supé-
rieure à 25 mm). La probabilité de capture de ces espèces à l'aide du 
grappin Shipek est très faible : on ne pourrait raisonnablement espérer 
les récolter. 
Ces espèces de grande taille ou rares ont une densité de 
population faible, elles ont donc peu d'impact sur la masse détritique 
des sédiments, essentiellement constituée d'espèces de petite taille, 
à forte densité de population, et, à large répartition écologique. 
D.- CONCLUSIONS 
L'étude des sédiments de la baie de Calvi a révélé la 
présence de restes coquilliers appartenant à 263 espèces de Mollusques, 
ce qui montre bien la richesse malacologique de ce site. Ces 
débris de coquilles proviennent essentiellement de Gastéropodes (67 % 
des espèces trouvées). Les Rissoacea sont les mieux représentés avec 44 
espèces. Trochidae, Turridae et Pyramidellidae sont également très 
diversifiés. 
Si l'on excepte les Trochidae, les coquilles de ces espèces 
sont essentiellement architecturées selon le mode lamellaire-croisé, 
impliquant donc par là-même une faible teneur en matière organique, et 
une faible teneur en chitine de cette matière organique. 
Le nombre d'espèces dont on peut espérer trouver des traces 
au niveau des sédiments diminue avec la profondeur. 
Les restes de coquilles juvéniles sont abondants partout; 
28-% des espèces ont été trouvées à l'état juvénile exclusivement, et, 
dans la plupart des autres cas, les restes de coquilles juvéniles 
dominent quantitativement. Les coquilles juvéniles ayant une composition 
chimique différente de celle des coquilles adultes, cette observation est 
de première importance pour l'interprétation de la constitution organique 
des sédiments. 
La grande diversité spécifique observée dans les sédiments 
de faible profondeur (-15 m.) peut s'expliquer par un apport par des 
restes de coquilles d'espèces appartenant à des biocénoses se 
développant sur substrat dur. De manière plus générale, les sédiments 
de faible et moyenne profondeur montrent une certaine homogénéité du 
point de vue de leur composition organo-détritique. Ceci montre que 
les espèces de Mollusques contribuant à former la masse détritique des 
sédiments sont largement répandues sur le plateau continental. Les 
Mollusques dont les restes sont observés dans les sédiments profonds, 
relevant des biocénoses du Détritique du Large et de la Vase Bathyale, 
sont caractéristiques de ces milieux, et n'ont guère de points communs 
avec les espèces trouvées aux profondeurs plus faibles. 
3.- ASPECTS_QUANTITATIFS_DE_LA_CONTRIBUTION_DES MOLLUSQUES 
A LA CONSTITUTION DE LA FRACTION ORGANOCLASTIQUE DES 
SEDIMENTS MARINS EN BAIE_DE CALVI. 
A) Introduction. 
Un des buts de 1'écobiochimie est de caractériser 
chimiquement, c'est-à-dire par la biomasse de certains composés issus 
d'une activité métabolique (par exemple certains polymères organiques, 
les protéines,...), des biocénoses dont la définition repose sur des 
associations d'êtres vivants. 
Notre propos dans cette partie du chapitre III sera 
d'essayer de caractériser quelques sédiments marins, par la biomasse de 
chitine qu'ils renferment. Nous voulons de plus, préciser l'origine de 
cette chitine, et plus particulièrement, quantifier la part prise par 
les Mollusques à la constitution de la biomasse de chitine sédimentaire. 
Nous avons vu dans le chapitre II que la chitine est un constituant 
permanent des coquilles; que devient la matrice organique des coquilles 
enfouies dans les sédiments ? La chitine s'accumule-t-elle dans les 
sédiments ? Auquel cas, nous devrions considérer les fonds marins comme 
un véritable "piège à chitine" où le carbone et l'azote de ce polysac-
charide seraient immobilisés et soustraits aux cycles écologiques ? C'est 
à ces questions que nous voudrions tenter d'apporter quelques éléments 
de réponse, sur base d'observations quantitatives réalisées principalement 
dans la baie de Calvi en Méditerranée. 
B) Matériel_et_raéthodes. 
a) Choix £t_p£e£ara^ion_des_s£di_m£nts_. 
Les 13 sédiments étudiés ont été sélectionnés de 
manière à "couvrir" les différents étages classiques en écologie marine, 
depuis le médiolittoral jusqu'à l'horizon inférieur de l'étage bathyal(fig. 
24) '(tableau 15). Les tranches bathymétriques envisagées vont de 1' 
estran (découvert à chaque marée basse), jusqu'à la profondeur de 1150 m, 
au bas du talus continental. Ce choix nous a permis d'étudier, par la 
même occasion, les substrats principaux dans lesquels se développent les 
biocénoses les mieux typées décrites par PERES et PICARD (1964). 
Les techniques de prélèvement sont indiquées dans le 
tableau -fS" ci-après, de même que l'aspect du sédiment "sur le frais". 
Après prélèvement, les sédiments ont été rincés à l'eau 
douce et centrifugés afin de ne pas perdre la fraction fine, puis séchés 
à l'étuve à 50°C. 
b ) Tri. du_s£diment. 
Les sédiments ont été examinés sous loupe binoculaire 
et les fragments d'organismes encore reconnaissables ont été classés en 
différents groupes biologiques (Foraminifères, Spongiaires, Coelentérés, 
Annélides, Bryozoaires, Brachiopodes, Mollusques, Crustacés, Echinodermes 
et Algues calcaires). Cet ensemble a été baptisé "fraction organoclastique". 
Les composants purement minéraux et les restes non 
reconnaissables ont été regroupés sous l'appellation "fraction non 
biologique". 
c) Dosage_d£s_carbonates. 
Au début de nos travaux, la teneur en carbonates a été 
déterminée par mesure de la différence entre le poids sec avant et après 
décalcification. Par la suite, nous avons réalisé et mis au point au 
laboratoire un appareil conçu d'après le calcimètre de Bernard. 
Cet appareil autorise la répétition aisée des mesures. Sa précision est 
de l'ordre de 0,5 % du poids de carbonate dosé. Les résultats de teneur 
en CaC0_ présentés sont la moyenne d'un minimum de trois mesures. 
TABLEAU 15 : CARACTERISTIQUES DES SEDIMENTS PRELEVES A DES FINS DE DOSAGES 
Type de sédiment'^' 
Nombre de 
prélèvements 
Profondeur Etage Moyen de prélèvement Granulométrie Remarques 
1.- Sable coquillier 
A - 3 0 Médiolittoral Récolte manuelle à 
marée basse 
grossier Sédiment mixte, débris coquil-
liers/sable micacé. 
B - 2 0 Médiolittoral Récolte manuelle à 
marée basse 
grossier "Sédiment" prélevé au niveau 
d'une ceinture d'accumulation 
de coquillages. 
2.- Sable des Chenaux 
Intermattes de l'herbier 
à Posidonie 
4 15 à 37 m Infralittoral Récolte manuelle en 
plongée autonome 
grossier Sédiment prélevé en dehors des 
zones d'accumulation des débris 
organiques. 
3.- Sable Terrigène 2 40 m Infralittoral Grappin Van Veen fin Sédiment faiblement envasé. 
4.- Vase Polluée 2 5 m Infralittoral Grappin Van Veen fin Vase du port de plaisance de 
Calvi. 
5.- Sable fin à Cymodocées 2 15 m Infralittoral Récolte manuelle en 
plongée autonome 
fin Sable très fin, un peu envasé. 
6.- Sable Grossier sous 1' 
influence des Courants 
de Fond 
3 40 à 45 m Circalittoral Grappin Shipek grossier 
Non envasé, bcp. de restes 
organiques. 
7.- Détritique Côtier 2 47 m Circalittoral Récolte manuelle en 
plongée autonome 
fin Sédiment faiblement envasé. 
8.- Détritique du Large 2 145 m Circalittoral Grappin Shipek fin Non envasé, peu de restes 
organiques 













Récolte de la couverture 
benthique au dessus du sédiment 
Récolte du sédiment sous-jacent 
10.- Vase Bathyale A- 3 410 à 440 m Epibathyal Grappin Shipek fin Boue bleutée très fluide. 
BJ 1 1150 à 1200m Bathyal "Beam-Troïl" fin Boue jaunâtre assez compacte 
(1) D'après la nomenclature de PERES et PICARD (1964). 
Fig. 24 : Localisation des points de prélèvements de sédiments en baie 
de Calvi (détermination des biomasses) 
X : Localisation de STARESO 
2 : Sable des chenaux intermattes de l'herbier à Posidonies 
3 : Sable terrigène 
4 : Vase polluée du port de Calvi 
5 : Sable fin à Cymodocées 
6 : Sable grossier sous l'influence des courants de fonds 
7 : Détritique côtier 
8 : Détritique du large 
9 : Fonds à Gryphus 
10 : Vase Bathyale 
Le sédiment n° 1 ayant été prélevé sur l'estran à De Panne 
(Côte Belge) n'est pas localisé sur cette carte 
(Carte du Musée Océanographique de Monaco, n° 10 (1961)) 
d) Dosages de_chitin£. 
Nous avons dosé la chitine par la méthode enzymatique 
spécifique de JEUNIAUX (1965) au moyen de chitinases purifiées d'origine 
microbienne (Koch Light Laboratories Ltd) selon le procédé indiqué page33 
Le matériel décalcifié formant un "culot" souvent très 
volumineux (restes siliceux, cellulose...), nous avons été amené à diluer 
le milieu d'incubation, afin d'augmenter le volume réactionnel. 
Dans ces conditions, la chitinase n'atteint pas son 
activité optimale et les résultats des dosages ne sont plus toujours 
réellement représentatifs de la teneur en chitine du substrat testé. Afin 
d'évaluer l'impact de volume du culot minéral sur le dosage de la chitine 
nous avons réalisé l'expérience suivante : à des poids variables de sable 
lavé (qualité analyse, Merck) nous avons ajouté une quantité donnée de 
poudre de nacre isolée des parois latérales de la chambre d'habitation 
de Nautilus pompilius. Nous avons ensuite fait subir à ce mélange, les 
mêmes opérations que celles subies par nos échantillons de sédiment. Les 
résultats des dosages de chitine sur ce matériel figurent dans le 
tableau 16. 
TABLEAU 16 : TEST DE LA TECHNIQUE DE DOSAGE DE LA CHITINE EN PRESENCE 
D'UN MATERIEL MINERAL VOLUMINEUX. 
Poids de nacre 
ajouté 
(mg) 
Poids de sable 
ajouté 
(mg) 
Teneur en chitine 
mesurée 




825,7 0 3,52 _ 
833,3 168,3 2,15 1,64 
839,5 679,2 2,19 1,60 
831,6 1223,0 2,09 1,68 
L'examen des résultats du tableau montre que la présence 
d'un volume important de sable dans le milieu réactionnel empêche l'hydro-
lyse enzymatique d'une part non négligeable de la chitine. Nous supposons 
que cet effet est purement mécanique, le culot compact est difficilement 
mis en suspension, même pendant une agitation modérée constante du milieu 
d'incubation et la présence de ce culot instaure une barrière entre 1' 
enzyme et une partie de son substrat. 
Cet effet est relativement indépendant du volume de sable en 
présence,dans les limites que nous rencontrons lors des dosages. En 
conséquence nous pouvons appliquer aux résultats obtenus dans de telles 
conditions, un facteur de correction évalué à 1,64. 
Il est cependant évident que la nécessité d'application de ce 
facteur de correction, calculé d'après des conditions artificielles entraî-
ne une diminution de précision des résultats. Ceux-ci nous permettent 
néanmoins d'évaluer l'ordre de grandeur de la teneur en chitine des 
sédiments, et de comparer, entre elles, les différentes valeurs obtenues 
dans des conditions déterminées. 
C) ^§lyse_et_présentation_des_résultats. 
a ) Teneurs £lobales_com£arées_des_sédmen_ts_en ÇaCO et_en 
(1 ) _ch_itine 
Les résultats des mesures de la teneur en carbonates 
surtout de Ca) et de la teneur en chitine des sédiments étudiés sont 
présentés dans les tableaux 17 etl9. 
La teneur en CaCO^ des sédiments est très variable 
(de 20 à 90 % en général, supérieure à 99 % dans certains sables coquilliers) 
(tableau 17). La teneur en chitine des sédiments est faible. Elle varie avec 
la provenance de celui-ci (de 15 à 3000 yg de chitine/g sédiment décalcifié). 
La seule donnée disponible dans la littérature (BOUTIQUE, 1978) concerne 
un "Fond Meuble Instable", généralement considéré comme un faciès du 
Détritique Côtier. Cet auteur trouve une teneur de 232 yg de chitine/g 
de sédiment décalcifié, valeur très proche de celle que nous avons mesurée 
dans le Détritique Côtier, à savoir 193,6 ng de chitine/g de s é d i m e n t décalcifié. 
(1) La mesure de la teneur sédimentaire en scléroprotéines aurait été du plus 
haut intérêt mais n'a pas été abordée dans les limites de ce mémoire. 
Une analyse statistique (test du coefficient c'e correlation R) 
des variations de deux paramètres (teneur en CaCO^ et teneur en chitine) 
montre indiscutablement qu'ils sont liés, le coefficient R (0,90291) 
indique une correlation très hautement significative (P supérieur à 1 % 
avec n = 8). Cette corrélation est en plein accord avec les faits 
d'observation : en Méditerranée, les sédiments les plus riches en 
carbonates sont aussi les plus riches en restes organoclastiques ainsi 
que cela apparaît à la comparaison des tableaux 17 et 19 . Ces restes 
squelettiques généralement calcifiés sont également souvent riches en 
chitine. Ils contribuent à l'établissement de la biomasse de chitine de 
ces sédiments. 
L'examen du tableau montre que 1'importance de la fraction 
organoclastique peut être très variable, de 2 à 90 % du poids du sédiment 
et jusqu'à 99 % dans certains sables coquilliers (tableau ). Cette 
variabilité peut être partiellement due à sa difficulté d'estimation. En 
effet, de nombreux restes d'origine biologique échappent à l'examen, soit 
du fait de leur petite taille (v. fig. 29 qui ne permet pas de les extrai-
re, soit parce qu'ils ne sont pas reconnaissables comme tels (diagenèse, 
érosion,... ; STIEGLITZ, 1972). Cette difficulté se reflète dans les 
résultats de dosages, la teneur en carbonates de la "fraction non 
biologique" peut être importante dans certains cas (supérieure à 50 %); 
de même la teneur en chitine de cette fraction est loin d'être négligeable. 
Elle intervient pour 40 à 80 % de la chitine des sédiments envisagés à ce 
point de vue. Or, la chitine étant un polymère d'origine biologique, elle 
ne peut provenir que de restes biologiques, soit de très petite taille 
soit plus ou moins remaniés, plus ou moins altérés ou fragnentés, au point 
d'être méconnaissables. 
Fig. 25 : Aspect au microscope électronique à 
balayage de la fraction fine "inor-
ganique" des Fonds àGryphus vitreus. 
Remarquer l'abondance des restes d' 
origine biologique (coccolithes 
essentiellement). 
Echelle : 5 nm. 
b) Distribution_de la_bjLomasse totale^ décalcifiée et_du £0 i_d s_de 
£hitine entre l_e_s diff£rent.s_^oupes_z£o].o£i£ues_ou botani^ue^ 
dans_quel.que£ ty£e_s de_sédiment£. 
Les fractions organoclastiques des sédiments analysés sont 
composées de restes de nature diverse, où la plupart des groupes zoologiques 
d'invertébrés sont représentés (fig.26a,b,c et d).La répartition de diffé-
rents constituants de la fraction organoclastique (poids total décalcifié; 
chitine) suivant les groupes zoologiques répertoriés et les algues est 
présentée sous la forme d'histogrammes. Le profil de ces histogrammes reflète, 
pour les différentes fractions organoclastiques étudiées,l'abondance des 
constituants en fonction de leur origine. En importance pondérale, les 






Composition de la fraction organoclastique du sable 
coquillier intertidal 
[""«''« Poid6 calcifié en Z du poids calcifié de l'ensemble de la fraction organoclastique 
1 rv.fiiii-i-;; 
Poids de matière organique en 1 du poids décalcifié 
de l'ensemble de la fraction organoclastiqde 
Poids de chitine en Z du poids de chitine de 
l'ensemble de la fraction organoclastique 
Foram. Spong. Coel. Bryo. Brach. Anne1. Ko 11. Crust. Echin. 
Fig. 26
a 
Composition de la fraction organoclastique du sédiment des chenaux intermattes de l'herbier â Posidonies (- 35 m) 
Poids calcifié en % du poids calcifié de 
l'ensemble de la fraction organoclastique 
Poids de matière organique en % du poids décalcifié 
de l'ensemble de la fraction organoclastique 
Poids de chitine en % du poids de chitine de 
l'ensemble de la fraction organoclastique 
Foram. Spong. Coel. Bryo. Brach. Annel. Moll. Crust. Echin. Algues 
Fig. 26 
Compos i t ion de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e de l a couverture benthique du "Fonds à Gryphus" ( - 140 m) 
Poids c a l c i f i é en ï du poids c a l c i f i é de l 'ensemble 
de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e 
Poids de mat ière o r g a n i q u e en % du poids d é c a l c i f i é 
de l ' e n s e m b l e de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e 
Poids de c h i t i n e en % du poids de c h i t i n e de l 'ensemble 
de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e 




Composi t ion de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e de l a Vase B a t h y a l e ( - 410 m) 
80- EZ] 
B 
Poids c a l c i f i é en X du po ids c a l c i f i é de 
l 'ensemble de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e 
Poids de mat ière o r g a n i q u e en % du po ids d é c a l c i f i é 
de l 'ensemble de l a f r a c t i o n o r g a n o c l a s t i q u e 
Poids de c h i t i n e en % du poids de c h i t i n e de 





Foram. Spong. Coe l , B r y o . B r a c h . A n n e l . Moll C r u s t . E c h i n . A lgues 
Fig. 26
d 
TABLEAU 17 : TABLEAU COMPARATIF DES TENEURS EN CAC0
3
 ET EN CHITINE DES 





( en % du poids totaL ) 
Teneurs en chitine en ng/g 
de sédiment décalcifié 

















MEDITERRANEE : CALVI 
Sable des chenaux 
Intermatte 37 19,2 24,60 40,34 
Sable Terrigène 40 22,4 9,99 16,38 
Sable Grossier sous 
l'influence des 
Courants de Fond 
45 88,4 - -
Détritique Côtier 47 26,3 118,03 193,57 
Détritique du Large 145 31,8 27,76 45,53 
Fonds à Gryphus 175 90,4 1712,70 2808,83 
Vase Bathyale A 440 60,4 49,49 81,16 
B 1150 56,3 - -
(1) : valeur non corrigée, vu l'absence de sédiment minéral. 
minimale, 5 %, correspond au Sable Grossier sous l'influence des Courants 
de Fond caractérisé par l'exubérance des algues calcaires (Peysonnella sp., 
Lithophyllum racemus et Lithophyllum sp.). Dans certains sables et graviers 
coquilliers, les restes de coquilles constituent plus de 99 % des restes 
squelettiques (fig.itft). 
c) Place des Mollus£ues_dans_ l'ap£ort_en CaCO^ et_en chitine 
des sédiments. 
Les coquilles de Mollusques contribuent évidemment à l'apport 
de CaCO^ mais aussi, et surtout, interviennent dans la constitution de la 
biomasse de chitine des sédiments. L'examen du tableau W montre que 
leur apport est déterminant : dans 5 cas sur 6, ils constituent l'essentiel 
du poids de la fraction organoclastique et dans A cas sur 6 ils constituent 
l'essentiel de l'apport de chitine aux sédiments alors que leur biomasse y 
est parfois assez faible : leurs restes coquilliers constituent plus de 50 % 
de la chitine présente dans les sédiments occupant les chenaux intermattes 
de l'herbier, ou dans le sable terrigène, alors que ces restes coquilliers 
eux-mêmes représentent moins de 10 % du poids total de ces sédiments. 
d) Essai Çie_com£arai_son_entre_la composition chimique_des_débris 
œquilMers d 'un_sédiment £t_les_coquilles_intac_te£ œrres£ondantes 
Nous avons comparé les teneurs en "matière organique" et en 
chitine de restes coquilliers de Gastéropodes Rissoacea ^ ^  ^  aux teneurs 
observées dans les coquilles non altérées de deux espèces de Rissoacea, 
Rissoa violacea et Rissostomia membranacea. Les résultats sont consignés 
dans le tableau 18 . 
(1) : les restes coquilliers appartiennent à plusieurs espèces. Il n'a pas 
été possible d'isoler suffisamment de matériel d'une seule espèce. 
Nous avons extraits tous les débris coquilliers de Gastéropodes Ris-
soacea , quelque soit leur état,d'un aliquot de 1000 g. de Sable 
intermatte de l'herbier à Posidonies (profondeur - 37 m, récolte 
manuelle en plongée autonome). Ces débris appartiennent essentiellement 
aux espèces suivantes : Rissoa violacea, Rissoa ventricosa, Alvania 
cimex, Goniostoma auriscalpium, Rissoina bruguieri. 
TABLEAU 18: COMPARAISON DES TENEURS EN MATIERE ORGANIQUE ET EN CHITINE 
DES COQUILLES DE DEUX GASTEROPODES RISSOIDAE COMPAREES AUX 
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Rissoacea div.sp 2984,0 11,4 0,38 5,18
(1) 
0,04 
(1) : valeur peu significative. 
La teneur en "matière organique" des débris de coquilles de 
Rissoidea est nettement plus basse que celle des deux coquilles de Rissidae, 
prélevées sur des organismes vivants. 
La teneur en chitine des restes détritiques est très faible, 
inférieure à 5 % de la teneur en chitine des coquilles "fraiches" appar-
tenant à des espèces proches. Cette teneur est la plus faible de toutes 
les teneurs en ;chitine mesurées dans des coquilles de Mésogastéropodes 
(0,3 à 0,9 % du poids de la matière organique; tableau 11). 
Cette observation nous conduit à émettre l'hypothèse qu'il 
existe des mécanismes de dégradation de la matrice organique des coquilles 
au niveau des sédiments. 
TABLEAU 19: IMPORTANCE DES MOLLUSQUES DANS LA CONSTITUTION DE LA FRACTION 
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Chitine des coquilles 
de Mollusques en % de 
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en % du 
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Sable des chenaux 
Intercnattes 
13,6 9,8 72,2 59 88 52 
Sable Terrigène 7,7 5,8 75,0 62 85 52 
Vase Polluée 2,4 1,1 45,8 - - -
Sable fin à 
Cyiaodocées 6,3 3,3 
52,4 - - -
Sable Grossier sous 
l'influence des 
Courants de Fond 
92,2 4,5 4,9 - - -
Détritique Côtier - 6,2 - - _ -
Détritique du Large - 8,7 - - - -




25,8 49 9 3 








18 89 16 
TABLEAU 20: COMPOSITION DE CERTAINS SEDIMENTS RECIFAUX CARAÏBES ET INDOPACIFIQUE (CALCULE D'APRES DES 
DONNEES DE MILLIMAN, 1974). 
Origine des restes 
squelettiques 














n = 10 (1) n = 8 n = 7 n = 8 n = 3 n = 12 n = 8 
Madrépores 25,9 (2) 
(12 - 35)(3) 
14,1 
(4 - 28) 
0,8 
(tr - 5) 
18,6 
(4 - 31) 
25,3 
(15 - 36) 
22,6 
(tr - 45) 
20,4 
(9 - 45) 
Mollusques 11,5 
(5 - 22) 
9,9 
(7 - 18) 
16,9 
(1 - 80) 
10,9 
(2 - 20) 
12,0 
(9 - 15) 
9,2 
(tr - 18) 
13,5 
(6 - 33) 
Foraminifères 
6,6 
(2 - 13) 
5,4 
(3 - 7) 
6,4 
(1 - 14) 
6,5 
(1 - 18) 
15,7 
(10 - 23) 
17,8 
(2 - 38) 
24,4 
(16 - 51) 
Algues (y compris 
Halimeda) 
41,1 
(21 - 51) 
36,6 
(2 - 65) 
4,6 
(tr - 15) 
43,6 
(1 - 64) 
42,7 
(33 - 54 
44,3 
(tr - 77) 
25,0 
(23 - 52) 
Squelettes divers 2,7 
(1 - 7) 
2,0 
(0 - 7) 
1.2 
(tr - 3) 
1,1 
(tr - 3) 
8,7 
(8 - 9) 
5,7 
(tr - 15) 
4,8 
(2 - 10) 
Fragments non squelettiques 11,5 
(tr - 15) 
29,6 
(4 - 77) 
69,1 
(4 - 94) 
34,2 
(11 - 96) 
5,3 
(tr - 11) 
19,1 
(tr - 33) 
16,5 
(5 - 66) 
(1) : n = nombre de données 
(2) : moyenne, exprimée en % du poids total du sédiment 
(3) : valeurs extrêmes (en % du poids total du sédiment). 
D) Disçussion_et_résultats 
a) Comparaison des biomasses de_chi_tine_en mil_ieu_s£dimentai_re 
et_sur_substra_t solide. 
Il nous semble difficile et hasardeux de comparer nos 
résultats avec ceux obtenus pour des biocénoses se développant sur 
substrat dur (faciès à Cystoseira stricta et Cystoseira crinita de la 
biocénose à algues photophiles, Coralligène de plateau et Précoralligène... 
(BOUTIQUE, 1978; JEUNIAUX et al, 1979; VOSS-FOUCART et al, sous presse, 
JEUNIAUX, 1982; MESUREUR, 1981; JEUNIAUX et al, résultats inédits). En 
effet, ces valeurs sont exprimées par rapport à des surfaces de prélè-
vement, alors que nos résultats sont exprimés en poids de sédiment. Nous 
nous limiterons à constater que la chitine est présente partout en milieu 
benthique marin, et que sa teneur présente une gamme de variation du même 
ordre dans les biocénoses se développant sur substrat dur, et dans les 
sédiments, depuis les laisses de marée (BOUTIQUE, 1978), jusqu'aux vases 
de l'horizon inférieur de l'étage bathyal. 
Dans les milieux sédimentaires prospectés, à l'exception 
des Fonds à Gryphus, les Mollusques constituent l'essentiel de l'apport 
en chitine des restes organoclastiques. 
Dans les "Fonds à Gryphus, l'abondance des restes de 
Bryozoaires et de Crustacés est responsable de la teneur élevée en 
chitine de ce "sédiment", le plus riche de tous les échantillons analysés, 
ce qui rappelle les résultats obtenus dans le cas des biocénoses se 
développant sur substrat solide. 
Dans ces biocénoses, en effet, les Mollusques n'inter-
viennent généralement que pour une faible part dans la constitution des 
biomasses de chitine (BOUTIQUE, 1978, JEUNIAUX et al, 1979; VOSS-FOUCART, 
et al, sous presse; MESUREUR, 1981). Les Bryozoaires en constituent 
l'essentiel,abstraction faite des Crustacés macroscopiques dont la 
biomasse de chitine excède celle de tous les autres constituants de la 
biocénose quand ils sont présents. 
La différence entre les groupes dominants au point de vue de 
la biomasse de chitine tient vraisemblablement à la manière dont se 
constitue cette biomasse : dans la biocénose à algues photophiles, la 
biomasse de chitine est produite par des organismes en place, vivants 
mais transitoires, riches en chitine (Bryozoaires et Hydrozoaires 
essentiellement). Les sédiments au contraire, constituent un faciès 
d'accumulation où les débris des autres communautés vivantes sont 
amenés à la mort de l'organisme sécréteur; la "biomasse vivante", en 
place dans les sédiments est, en général assez faible. Les débris les 
plus résistants, comme les coquilles de Mollusques, s'accumulent plus 
( 1 ) 
facilement que ceux des Bryozoaires ou des Crustacés, dans la 
plupart des sédiments. C'est ainsi que, au point de vue biomasse de 
chitine, les restes de Mollusques, bien que relativement pauvres en 
chitine, sont d'un apport supérieur aux ectocystes de Bryozoaires et 
aux exuvies de Crustacés, pourtant nettement plus riches en chitine, 
mais résistant moins longtemps à la dégradation mécanique, chimique et 
biologique dans les sédiments. Cette hypothèse pourrait être vérifiée 
par l'étude in situ de la cinétique et des modalités de la dégradation 
des exuvies et des cuticules de Crustacés, des ectocystes de Bryozoaires... 
b) Comparaison avec_quel_ques_ sédiments récif aux. 
MILLIMAN (1974) a montré que la fraction organoclas-
tique des sédiments carbonates tropicaux (milieu récifal caraïbe et 
indopacifique) est constitutée à partir de groupes systématiques 
différents de ceux que nous rencontrons en Méditerranée (tableau 20). 
Les Madrépores interviennent évidemment pour une part importante, mais 
les algues calcaires (et surtout Halimeda) constituent, dans la plupart 
des cas, la masse détritique prépondérante. Les Mollusques sont toujours 
présents, ils peuvent représenter jusqu'à 80 % des restes squelettiques 
des sédiments. Ces résultats ont été confirmés par de nombreux autres 
(1) : Des "sables à Bryozoaires, existent, notamment dans la Manche. 
Ils sont cependant assez rares et localisés. 
auteurs (SHEPARD et MOORE, 1954; LOWENSTAM, 1955; GINSBURG et LOWENSTAM, 
1958; NEWELL et al, 1959; PURDY, 1963; SWINCHATT, 1965; HALLAM, 1967; 
STOCKHAN etal, 1967; FORCE, 1969; SMITH, 1971; STIEGLITZ, 1972). 
E) Conclusions. 
La chitine est présente dans tous les sédiments organoclas-
tiques envisagés dans cette étude, quelque soit leur granulométrie et la 
tranche bathymétrique à laquelle ils appartiennent. La teneur en chitine 
est variable (de 15 à 3000 \ig chitine/g de sédiment décalcifié). 
Elle peut être mise en relation avec la teneur en carbonates du sédiment. 
L'importance de la fraction organoclastique telle que nous 
l'avons isolée est très différente d'un sédiment à l'autre et sa composi-
tion change avec l'origine du prélèvement. De manière générale, les restes 
de Mollusques contribuent de manière importante à la constitution de la 
masse détritique des fonds marins. Ils y apportent une quantité importante 
de CaCO^ mais aussi contribuent de manière appréciable à la constitution 
de la biomasse de chitine des substrats meubles. La teneur en chitine des 
restes coquilliers extraits des sédiments est nettement plus faible que 
la teneur en chitine des coquilles correspondantes prélevées sur des 
individus vivants. De toute manière, la teneur en chitine des débris 
coquilliers est plus basse que la teneur en chitine la plus faible 
d'une espèce quelconque de Mollusque., de même niveau systématique. Nous 
devons donc supposer qu'il existe des mécanismes de dégradation de la 
matrice organique des coquilles, au niveau des sédiments. Ces mécanismes 
provoqueraient une altération de la chitine des coquilles détritiques 
selon une cinétique et avec des modalités qui restent à préciser. 
La présence d'une importante quantité de chitine dans la 
fraction que nous avons appelée "inorganique" est peut être à mettre en 
rapport, partiellement du moins, avec ces mécanismes de pulvérisation 
des strates coquillières, conduisant à la libération de particules que 
nous ne pouvons reconnaître ni à fortiori isoler et récolter. 
Les résultats quantitatifs que nous avons présentés 
dans ce chapitre permettent de mieux apprécier dans quelle mesure 
les fonds marins constituent un "piège à chitine" (et à autres 
polymères organiques) où ces polymères organiques difficilement 
dégradables seraient accumulés, constituant ainsi une perte nette 
pour l'écosystème... et une source éventuelle de polysaccharides 
exploitables. 
Nous constatons que les teneurs en chitine détritique 
de la plupart des sédiments étudiés sont relativement faibles, ce 
qui souligne l'importance des mécanismes de dégradation des coquilles 
de Mollusques avant et au début des phases sédimentaires. C'est à 
cet aspect de la diagenèse précoce des coquilles de Mollusques que 
sera consacrée le dernier chapitre de ce mémoire. 
CHAPITRE IV : DEGRADATION DES COQUILLES DE MOLLUSQUES EN 
MILIEU MARIN. 
1.- introduction. 
Nous avons montré dans le chapitre précédent que les 
coquilles de Mollusques interviennent de manière importante dans la 
constitution des sédiments marins et qu'dies y amènent une masse consi-
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dérable de carbonates, de l'ordre de 1,9 à 2,3 10 grammes de CaCO^ 
annuellement selon MILLIMAN (1974). La matrice organique de ces débris 
coquilliers peut soit s'accumuler dans les sédiments, qui constituent 
alors un véritable "piège" pour de nombreux biopolymères soit subir 
divers phénomènes de biodégradation qui conduisent à en réintroduire les 
éléments constitutifs dans les cycles écologiques. 
Nous avons également constaté, au cours du chapitre 
précédent, que la composition chimique des coquilles trouvées à l'état 
détritique est différente de celle des coquilles des mêmes espèces à 
l'état "frais". Les restes de coquilles ayant subi les premières phases 
( 1 ) 
de la diagenèse paraissent "appauvris" en matière organique, ce qui 
indique une altération, au moins partielle, de la matrice organique des 
coquilles entre la mort du Mollusque et l'enfouissement sédimentaire. 
Par quelles voies et avec quelle rapidité, la matière 
organique est-elle dégradée ? Quels sont les facteurs physiques, chimi-
ques ou biologiques de cette altération ? Que devient la phase minérale 
des coquilles lors de la diagenèse ? C'est à ces questions que nous 
allons tenter, dans ce chapitre, d'apporter des éléments de réponse, en 
envisageant successivement les atteintes mécaniques aux coquilles de 
Mollusques, la dégradation par voie chimique, et enfin la biodégradation 
de ces coquilles. 
(1) : La diagenèse est, selon MILLIMAN (1974), l'ensemble des processus 
intervenant dans l'altération et la cémentation des particules 
sédimentaires entre le moment de leur dépôt en surface du sédiment 
et leur métamorphisation. Nous appellerons "diagenèse précoce", les 
phénomènes intervenant dans la portion superficielle des sédiments 
où l'activité biologique se manifeste abondamment. 
2.- DEGRADATION MECANIQUE_DES COQUILLES DE MOLLUSQUES EN 
MILIEU_MARIN. 
A) Introduction. 
Les atteintes purement mécaniques aux coquilles de 
Mollusques provoquent essentiellement deux types d'altération : 
fragmentation d'une part, et abrasion d'autre part. Ces deux types d' 
altération peuvent atteindre les coquilles de Mollusques pendant la 
vie de l'animal, tout autant que les coquilles détritiques; leur impact 
n'est pourtant pas le même dans les deux cas. Aussi nous les envisagerons 
séparément. 
B) Altération_des_çoguilles_durant_la_v . 
Les Mollusques de la zone intertidale, ou vivant à 
faible profondeur, sont les plus exposés aux agressions mécaniques 
susceptibles d'altérer leur coquille. Cependant la plupart de ces organis-
mes possèdent des adaptations éthologiques ou morphologiques leur 
permettant de pallier ces atteintes. 
Les Mollusques mobiles des zones battues sont 
fréquemment dissimulés dans des crevasses ou sous des rochers (Littori-
nidae, Trochidae) où 1'hydrodynamisme est peu important. Les espèces les 
plus exposées ont souvent une coquille dont la forme offre peu de prise 
à la vague : Patellidae, Siphonariidae, Polyplacophores... Les Mollusques 
sessiles (Bivalves) sont, soit endogés (Pholadidae,...), soit fixés 
souplement en amas compacts (Mytilidae) ce qui a pour effet d'atténuer la 
force d'impact des vagues. 
Les Bivalves de l'endofaune (substrats meubles) 
possèdent fréquemment un périostracum épais et fortement sclérifié 
(Veneridae). Parfois, des expansions diverses de la coquille (Cardiidae) 
ou du périostracum (Arcidae, Modiolidae,...) ont pour effet de freiner 
les mouvements des particules minérales, voire de les immobiliser au 
voisinage des coquilles, limitant par là-même l'abrasion des strates 
calcifiées (CARTER et ALLER, 1975). De plus, la forme générale des 
coquilles (Lucinidae, Mactridae, Donacidae,...) offre une bonne 
résistance à la compaction du sable sous l'impact des vagues 
(WAINWRIGHT, 1969). 
Nous avons déjà souligné dans le deuxième chapitre que les 
différents types de microstructures des cquilles ont des propriétés 
mécaniques différentes (CURREY, 1975, 1976, 1977; CURREY et TAYLOR, 
1974; TAYLOR et LAYMAN, 1972) et que, de plus, l'architecture de ces 
coquilles (agencement des microstructures) détermine certaines de leurs 
propriétés mécaniques (CARTER, 1980). 
Les Mollusques les plus fréquemment soumis au choc des 
vagues ont des coquilles épaisses où la nacre (en général, une nacre 
columnaire) représente une part importante de la coquille : Trochidae 
des côtes tempérées, Turbinidae de la crête algale des récifs tropicaux ^
1
^ 
Soulignons que la nacre est la microstructure dont les valeurs de la 
résistance à la tension, du module de rupture et le coefficient d'élas-
ticité sont les plus élevés (CURREY, 1974). La nacre columnaire de 
Turbo possède sensiblement les mêmes propriétés physiques que l'os 
haversien des vertébrés supérieurs. 
Les coquilles sans nacre ont une architecture composée de 
plusieurs strates de microstructure lamellaire-croisée ou feuilletée-
entrecroisée, dont les directions principales des lames de premier ordre 
alternent d'une strate à l'autre. Ceci pourrait avoir pour effet de 
défléchir la direction de propagation des fractures dans un plan 
parallèle aux surfaces de la coquille, à l'interface de deux strates 
superposées. Ces fractures "dans l'épaisseur" des coquilles sont moins 
(1) : Les Turbo chrysostomus et T. marmoratus de l'Océan Indien, dont la 
coquille très épaisse est obturée par un opercule calcifié, se 
logent dans des anfractuosités du récif-barrière et subissent le 
déferlement des vagues à chaque marée haute. Ils constituent la 
totalité de la faune benthique non fixée de cette partie du récif, 
à marée haute (obs. pers.). 
préjudiciables à l'individu qu'une fracture axiale. De plus, ces organis-
mes sont doués d'Importantes propriétés de régénération et de réparation 
des coquilles. 
Ce type d'architecture est rencontré chez les Littorinidae 
des côtes européennes, les Neritidae et les grands Conidae tropicaux. 
Les Bivalves Ostreidae possèdent, au sein du calcitostracum, 
des "chambres crayeuses" (de microstructure homogène) dont l'écrasement 
se limite à une très petite surface (de l'ordre du mm ), sans propagation 
des fractures dans le calcitostracum. 
La fragmentation des coquilles est fréquemment provoquée par 
un acte de prédation (Céphalopodes, Crustacés, Poissons, Pinnipèdes,...). 
Si l'acte de prédation n'est pas suivi de la mort de la proie, la 
réparation des lésions est, en général, possible, sinon elle aboutit, 
après un délai plus ou moins long, à la mort de l'animal. 
En conclusion, tout ceci montre à quel point la coquille 
des Mollusques est un organe peu susceptible de se détériorer sérieusement 
pendant la vie de l'animal, et que c'est dans un état presque intact 
que, le plus souvent, les coquilles sont amenés au niveau des sédiments 
peu de temps après la mort de leur propriétaire. 
0) Altération_des_çoguill^ . 
a) In_troduc_tion. 
Les analyses de sédiments comportant des restes de 
Mollusques remaniés montrent que les fragments se répartissent essentiel-
lement en trois catégories de taille, de 0,125 à 0,5 pm, de 4 à 32 pm et 
de 125 à 500 pm (MILLIMAN, 1974), quelque soit l'agent de dégradation 
et/ou de transport de ces restes (FORCE, 1969). Ces tailles correspondent 
à des entités morphologiques microstructurales des coquilles, de 0,125 à 
0,5 pm : ordre de grandeur des monocristaux d'aragonite ou de calcite; 
de 4 à 32 pm : ordre de grandeur des cristallites isolés; et de 125 à 
500 pm : ordre . de grandeur des plus grands cristallites (prismes) ou des 
associations secondaires de ceux-ci (lames de premier et de deuxième ordre 
des microstructures entrecroisées, prismes de premier ordre des structures 
trabéculaires,...). 
Une étude expérimentale de l'abrasion des coquilles de 
Mollusques entreprise par CHAVE (1960, 1964) l'amène à séparer les Mollus-
ques en trois groupes d'après l'examen de leurs restes coquilliers. Le 
premier correspond aux "unstable mollusks", le second aux "durable 
mollusks" et le troisième aux "most mollusks". Chacun de ces groupes est 
caractérisé par une vitesse d'abrasion différente en "tumbling barrels", 
mais CHAVE ne donne aucune indication de nature microarchitecturale. 
Or, les propriétés mécaniques sont nettement différentes 
selon la microstructure de la strate envisagéeet sont vraisemblablement 
responsables des différences dans la vitesse d'abrasion des coquilles. 
Afin de vérifier cette hypothèse, nous nous sommes inspiré du dispositif 
expérimental de CHAVE pour l'appliquer à diverses strates coquillières 
prises séparément. 
b) Ma tóriel_e^£rijiien ta^. 
- Nacre murale de la chambre d'habitation, isolée de la 
coquille de Nautilus pompilius (Céphalopode). 
- Couche de prismes isolée de la coquille de Pinna nobilis 
(Bivalve). 
- Couches lamellaires-croisées isolées des valves de 
jeunes Cerastoderma edule (Bivalve). 
Les strates isolées,d'épaisseur et de courbure comparables, 
ont été fragmentées et grossièrement calibrées (de l'ordre de 5 à 8 mm). 
c) Dispositif_expérimental. 
Des flacons d'Erlenmeyer identiques, de capacité 1000 ml., 
ont été remplis de 250 ml. d'eau de mer naturelle (filtrée et stérilisée 
aux rayons U.V.), 80 grammes environ de sable lavé (Merck) et 50 grammes 
environ de strates coquillières, soit un "sédiment détritique" contenant 
environ AO % de restes organoclastiques, comme de nombreux sables 
coquilliers en Mer du Nord et en Méditerranée. 
Les flacons ont été fixés sur un agitateur planétaire en 
chambre thermostatique. 
- température constante 10°C. 
- fréquence d'agitation 50 cycles/minute. 
Les fragments de strates restant après des durées croissantes 
d'agitation ont été pesés après tamisage à travers des mailles d'1 mm (les 
fragments de taille inférieure à 1 mm. ont été considérés comme érodés), 
rinçage à l'eau distillée et séchage à 60°C. 
Fig. 27 : Cinétique d'abrasion des strates isolées des coquilles de Mollus-
ques en conditions expérimentales (voir texte) 
(en ordonnée, le % de matériel érodé, en abscisse, la durée de 
1'expérience) 
Coefficient de corrélation R des valeurs mesurées avec la droite 
de_régression 
Lamellaire croisée : 0,997 
Prismes : 0,998 
Nacre : 0,992 
d) Résultats. 
Les poids de matériel érodé se situent le long d'une droite 
(phénomène à vitesse constante) dont le coefficient angulaire est variable 
selon la strate envisagée (fig. 27). 
La nacre se révèle la plus résistante à l'érosion (moins de 
2 % du poids éliminé après 200 h. d'agitation), suivie des prismes (environ 
4 % du poids est érodé après 200 h.). La structure lamellaire-croisée est 
la plus sensible à l'érosion mécanique, avec plus de 10 % du poids érodé 
après 200 h. d'expérience. L'érosion des structures lamellaires-croisées 
de Cerastoderma edule est près de 6 fois plus rapide que l'érosion de la 
nacre de Nautile dans les conditions expérimentales adoptées ici. 
Il est bien évident que de telles mesures expérimentales ne 
permettent pas de déterminer la vitesse d'érosion des coquilles en condi-
tions naturelles. Les renseignements qu'elles peuvent apporter sont d' 
ordre purement relatif (comparaison des différentes structures en 
conditions strictement définies). 
e) Discussion_et. conclusion. 
D'après CHAVE (1960, 1964) les restes de coquilles et les 
débris de coraux sont les éléments détritiques les plus résistants. Selon 
cet auteur, 16 % du matériel calcifié est érodé après 1400 h. d'abrasion. 
Cette cinétique est comparable à celle que nous observons dans le cas de 
la nacre (2 % en 200 h. d'expérience). L'érosion des structures lamellaires-
croisées est nettement plus rapide,alors que, selon CURREY (1976), cette 
microstructure serait la plus "dure" (résistance à une pression localisée). 
Selon CHAVE, les conditions expérimentales qu'il a réalisées 
correspondraient à un transport des particules sur plus de 3500 km ! Si 
l'on prend en considération, les données de DRISC0LL (1967), qui a montré 
que les vitesses d'abrasion mesurées par CHAVE (et par extension nos propres 
mesures) étaient de deux ordres de grandeur supérieures à celles qu'il avait 
lui-même évaluées,sur le terrain cette fois, nous pouvons conclure, comme 
MILLIMAN (1974), que l'abrasion des coquilles est un phénomène relativement 
lent même dans des milieux où 1'hydrodynamisme est particulièrement intense 
(plages de sable soumises à des déferlantes, courants violents,...). 
Dans un environnement plus calme (plages abritées, profondeurs importan-
tes,...). Ce phénomène d'abrasion est probablement insignifiant en regard 
des autres processus de dégradation des coquilles, et particulièrement la 
biodégradation. 
3.- ASPECTS PUREMENT CHIMIQUES DE LA DEGRADATION
(1) 
A) Solubilité_théorique_des_çarbom 
Le calcaire des coquilles de Mollusques se présente 
essentiellement sous trois formes : aragonite, calcite et, dans une 
moindre mesure, calcite magnésienne. Ces trois composés sont solubles 
dans l'eau de mer pour autant que le milieu dans lequel baignent les 
restes carbonates ne soit pas sursaturé par rapport à la (aux) forme(s) 
minérale(s) des coquilles. 
Le produit de solubilité (K
g
p), du CaCO^ est le pro -
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Ce produit est fonction de la température et de la 
pression de la solution ainsi que, en eau de mer, de la salinité et du pH 
Ca"^
 e t a
 CO^ dépendent de la salinité et les concentrations des 
diverses espèces carbonatées.dépendant du pH). Il détermine la solubilité 
du CaC03 dans une "solution idéale", c'est-à-dire une solution peu con-
centrée. Ce n'est pas le cas du milieu marin ! 
(1) : Processus de chimie minérale indépendants de la présence d'organis-
mes vivants. 
Nous remercions Mr. WEHREN et FRANKIGNOUL de l'aide apportée lors 
de la rédaction de cette partie. 
B) Influençe_des_çonditio^ . 
Le problème est d'autant plus complexe en océanographie que 
température, pH, salinité et pression varient; or chacun de ces paramètres 
influence la solubilité du carbonate de calcium. 
Etant donné l'abondance des sédiments carbonates en milieu 
marin d'une part, et les relations liant le CaCO^ au cycle du C0
2
 d'autre 
part, on comprend que les géochimistes aient tenté de multiples expériences 
pour comprendre les phénomènes du passage en solution du CaCO^ en milieu 
marin, et particulièrement les relations de flux existant entre phase 
solide (sédimentaire) et phase dissoute, ces flux déterminant le degré 
de saturation de ce sel dans l'eau de mer. Citons les travaux de BERNER 
(1976), BERNER et MORSE (1974), BERNER et WILDE (1972), CHAVE et al (1962), 
CHAVE et SCHMALZ (1966), MORSE (1974a, 1978), MORSE et al (1980), PYTKOWICZ 
(1967, 1969), PYTKOWICZ et al (1967), WOLLAST et al (1980)... 
Les différentes formes minérales ont des solubilités 
différentes. La forme"calcite magnésienne" (contenant environ 15 % 
de Mg CO^) est la plus soluble, suivie de l'aragonite puis de la 
calcite. Remarquons que la calcite magnésienne est rare chez les 
Mollusques où l'aragonite domine. 
Diffférents paramètres influencent cette solubilité. Ils 
ont été étudiés (entre autre) par BEN-YAAKOW et GOLDHABER (1973), 
BERNER (1975), de BOER (1977), CHAVE et SUESS (1967), KITANO et 
HOOD (1965), MITTERER (1971), MORSE (1974b), PYTKOWICZ (1965, 1973), 
SUESS (1970)...On peut résumer l'influence de ces paramètres comme 
suit : 
- Une élévation de température provoque une diminution du 
produit de solubilité du CaCO^ et favorise donc la précipitation du 
CaC0
o
 en solution. 
- Pression et salinité agissent dans le même sens, leur 
élévation accroit la solubilité du CaCO^ en agissant directement ou 
indirectement sur Ksp. 
- La taille des particules intervient par un effet de sur-
face : les particules les plus petites sont proportionnellement plus 
rapidement dissoutes que les plus grosses. 
- Dans le cas de CaCO^ "squelettique", la présence de 
matière organique interfère avec les processus de nucléation et de disso-
lution du CaCCL et retarde considérablement les processus purement 
u- • (2) J 
chimiques 
- Certains ions enfin, interviennent dans le mécanisme 
réactionnel de la dissolution et de la nucléation du CaCO^ : ce sont, 
dans l'ordre décroissant de leur capacité d'inhiber la nucléation à 
partir d'une solution sursaturée : Cu, Zn, Ni, Mn et Mg. Le Mg qui 
présente pourtant le pouvoir inhibiteur le plus faible est celui qui 
revêt la plus grande importance étant donné sa concentration dans l'eau 
de mer (environ 1,2 g/1 alors que les autres ont des concentrations 
comprises entre 2 et 10 jxg/1). 
(1) La pression intervient à deux niveaux : d'une part son élévation 
entraine une augmentation de la concentration du C0
2
 dissous, donc 
favorise le passage en solution du CaC0_. D'autre part, la 
pression augmentant, diminue le volume ae la solution donc, augmente 
les concentrations de tous les composants, ce qui modifie la 
solubilité du CaCÛ3. 
Toutefois, une augmentation de la salinité, suite à une évaporation 
par exemple augmente les concentrations de Ca et de C0_ dans 
le milieu (loi de DITTMAR), donc augmente le produit ionique et, 




(2) Nous proposons que, non seulement la présence de matière organique 
mais aussi sa topographie joue un rôle déterminant lors des phénomènes 
de dissolution du CaCO^. Rappelons à ce propos que la matrice organi-
que "extracristalline" gaine les cristallites de toutes les microstruc-
tures minérales des coquilles et que, souvent,une matrice "intracris-
talline" enveloppe les monocristaux, au sein des cristallites. 
L'influence éventuelle de la topographie de la matrice organique sur 
les vitesses de dissolution du CaCO^ de différentes microstructures 
n'a semble-t-il jamais été abordée. 
C) Différençe_entre_eaux_de_surfaçe_et . 
Ces données une fois acquises, les vérifications in 
situ ont montré que les eaux de surface sont, en général, fortement 
sursaturées par rapport aux formes des carbonates trouvées dans les 
coquilles de Mollusques (sursaturation de l'ordre de 150 à 400 % de 
(1) 
la saturation par rapport à la calcite et à l'aragonite. Les eaux 
profondes, par contre, en général ne sont pas saturées en CaCO^ et 
la dissolution des coquilles détritiques est donc possible. Ceci 
résulte de l'action conjointe de la pression (élevée), de la tempéra-
ture (basse), de l'absence de photosynthèse (donc d'une accumulation 
possible de C02' 
La dissolution des carbonates dans les grandes 
profondeurs a pour la première fois été évoquée par MURRAY et RENARD 
(1891) et, depuis, fait l'objet de très nombreuses recherches (citons 
ADELSECK, 1978; BERGER, 1973, 1978; CHEN, 1968,1978; EDMOND, 1974; 
HAWLEY et PYTKOWICZ, 1969; MORSE et BERNER, 1972,...). 
Ces observations ont donné naissance aux théories de 
"lysocline" (concept cinétique) et de "profondeur de compensation" 
(concept sédimentologique) dont la localisation bathymétrique varie 
d'un endroit à l'autre (de 100 à 3000 m). A ces profondeurs, la disso-
lution du CaCO-j est plus rapide que la sédimentation des particules 
carbonatées, et il n'y a donc pas d'accumulation nette de CaCO^ dans 
les sédiments. 
D ) Prlçipitetion_non_biologigu^ 
L'eau de surface étant en général sursaturée, on devrait 
assister à une précipitation de CaC0_ lorsque cette eau, entre en 
( 1 ) contact avec une phase solide (sédiment) . Or, ce n'est pas ce qu'on 
(1) Nous devons toutefois remarquer que le degré de sursaturation en 
carbonate est établi à l'aide de constantes thermodynamiques établies 
en laboratoire et qui ne s'appliquent pas au milieu marin. Nous 
devrions plutôt parler d'une eau "théoriquement sursaturée". 
observe dans les conditions normales rencontrées en milieu marin. Des 
études entreprises pour expliquer cette observation ont montré que les 
matières organiques et le Mg*"
1
" inhibent la précipitation du CaCO^ à 
partir d'une solution sursaturée (BISCHOFF, 1968; BISCHOFF et FYFE, 1968; 
CLOUD, 1962; JACKSON et BISCHOFF, 1974; PYTKOWICZ, 1965, 1973; SCHMALZ 
et SWANSON, 1969; SCHROEDER, 1969,...). 
PYTKOWICZ (1973) affirme que la précipitation du CaC0
3
 ne 
pourrait résulter que d'une activité biologique, dans les conditions 
normalement rencontrées en mer, exception faite de certains sites où la 
sursaturation est particulièrement importante et les nucléi abondants 
(certaines lagunes tropicales, par exemple). Des cristallisations 
interprétées par ALEXANDERSSON (1972) comme des précipitations purement 
minérales ont été attribuées par Mac CUNN (1973) à l'activité de micro-
organismes. On pourrait penser aussi qu'une activité photosynthétique 
intense, en diminuant la concentration de CO^ dans le milieu pourrait 
induire la précipitation du carbonate de manière indirecte. 
Pour notre part, nous avons pu observer des précipitations 
de carbonates ^
1
^ sur de nombreux échantillons de coquilles prélevés 
dans les sédiments. Nous n'avons jamais observé les signes indicatifs 
d'une dissolution décrits par ALEXANDERSSON (1976) ce qui semblerait 
indiquer que, dans le cas de la région de Calvi, l'eau de surface soit 
sursaturée en CaCO^ comme la plupart des eaux superficielles. WEHREN et 
FRANKIGNOUL l'ont confirmé récemment par des mesures physicochimiques 
(2) 
basées sur les constantes thermodynamiques de la littérature (com-
munication personnelle). Néanmoins, les précipitations de carbonates 
(1) Remarquons au passage que cette précipitation de CaCO^ peut se faire 
sous les 3 formes minérales déjà évoquées : calcite, aragonite et 
calcite magnésienne. Malgré qu'elle soit la plus soluble, cette der-
nière forme (calcite magnésienne) peut précipiter en premier lieu dans 
des conditions proches du milieu naturel (WOLLAST et al, 1980). 
(2) Nous devons toutefois remarquer que le degré de sursaturation en 
carbonate est établi à l'aide de constantes thermodynamiques éta-
blies en laboratoire et qui ne s'appliquent pas au milieu marin. Nous 
devrions plutôt parler d'une eau "théoriquement sursaturée". 
intragranulaires observées sont toujours localisées dans des sites où 
l'activité bactérienne est importante. Puisqu'il a souvent été montré 
que l'activité de certains microorganismes peut provoquer, directement 
ou indirectement, la précipitation du CaC0
3
 (LALOU, 1957; OPPENHEIMER, 
1960; DEVEZE et al, 1966; BERNER, 1969; BILLY, 1975), nous préférons 
discuter ces observations dans la partie consacrée aux altérations 
biologiques des coquilles. 
E) CONCLUSIONS 
En conclusion, nous pouvons considérer les phénomènes 
de dissolution purement chimiques comme très importantsi, capables de 
provoquer la disparition complète des coquilles,mais seulement dans les 
grandes profondeurs océaniques. Dans les eaux superficielles, l'impor-
tance de ces phénomènes apparaît beaucoup plus discrète, du moins dans 
les eaux tropicales et tempérées étudiées à ce point de vue. Il semble 
même qu'il n'y aurait guère de dissolution du CaCO^ des coquilles, mais 
plutôt une précipitation de carbonates à partir d'une solution sursaturée. 
Il n'est pas démontré que cette précipitation soit, par ailleurs, 
indépendante de toute activité biologique. 
4. - BIODEGRADATION DES COQUILLES DE MOLLUSQUES EN MILIEU_MARIN. 
"Most recent work on endoliths has been done by taxonomists 
and geologists - the biochemists seem not to have discovered 
them yet" LUCAS (1973). 
A) INTRODUCTION 
Des bactéries, des champignons, des Cyanophycées, des 
algues, des animaux sont capables de perforer, de dégrader les structures 
calcifiées. La biodégradation des substrats carbonatés a fait l'objet de 
nombreux travaux depuis plus d'un siècle (pour revue : CLAPP et KENK, 
1963). Ces travaux, surtout à orientation géologique, se limitent pres-
que exclusivement à l'étude de la phase minérale, en particulier de sa 
dégradation et de ses transformations dans des conditions très variées. 
D'autres travaux concernent encore la systématique des organismes 
perforants. 
Le devenir des matrices organiques des squelettes minéralisés 
n'a, par contre, fait l'objet d'aucune étude approfondie. Compte-tenu 
de la part importante que prennent les coquilles de Mollusques dans la 
constitution des sédiments organodétritiques, il était particulièrement 
intéressant, non seulement de déterminer la cinétique de biodégradation 
des coquilles dans leur milieu naturel, mais encore de préciser les 
modalités de la dégradation des matrices organiques. L'étude dont nous 
présentons les résultats sera envisagée dans ses aspects qualitatifs et 
aussi, dans toute la mesure du possible, dans ses aspects quantitatifs, 
afin de constituer ce que nous croyons être une première approche éco-
biochimique de la biodégradation des coquilles de Mollusques. 
B) ÇO®piONS_|XPERIMENTA^S. 
a) De£cri£t_ion du_dis£0£ltif ex£erimental_u£i£isé. 
L'étude de la cinétique et des modalités de la biodégra-
dation des coquilles de Mollusques a été abordée expérimentalement, au 
départ de la station océanographique STARESO, à Calvi (Corse). 
Plusieurs dispositifs originaux ont été mis au point 
pour permettre l'immersion du matériel étudié par - 37 m. de profondeur 
dans un chenal intermatte de l'herbier à Posidonies. 
Au cours des deux années suivant la mise en place de ce 
matériel, des échantillons ont été périodiquement retirés et soumis à des 
examens morphologiques (examen au microscope optique et à contraste de 
phase, microscopie électronique à balayage...) et à diverses analyses 
chimiques (teneur en CaCO^, teneur en matière organique et en chitinë. 
- Deux caisses en "PVC alimentaire", à claire-voie sur toutes 
les faces ont été fixées au niveau du sédiment, à moitié enfouies dans 
celui-ci et remplies d'environ 60 litres de sable prélevé dans l'environ-
nement immédiat. Ces caisses, appelées C^ et ont les dimensions 
suivantes : longueur : 0,75 m., largeur 0,50 m., hauteur 0,40 m. (fig.28). 
Fig. 28 
Fig; 29 
Caisse expérimentale C-, in-situ (sable intermatte, - 37 m). 
Sachets expérimentaux retirés de la caisse C^ après un an 
de séjour à l'interface eau-sédiment. Echelle : 5 cm 
Dans ces caisses, des sachets plats (fig. 29) en voile de 
nylon de 180 ym d'ouverture de maille théorique (Maison TRIPETTE et 
RENAUD, France) ont été disposés à l'interface eau-sédiment. Ces sachets 
marqués individuellement, contenaient un poids connu de fragments 
calibrés provenant de strates isolées représentant les principales 
microstructures rencontrées chez les Mollusques. Dans certains cas, 
des sachets en voile de nylon d'ouverture de maille théorique égale à 
50 nm, ont été utilisés afin d'apprécier l'importance de ce paramètre 
et de la taille des organismes. 
Les strates isolées par ponçage des coquilles au moyen d'une 
polisseuse rotative ont été fragmentées et les morceaux calibrés. Les 
fragments provenant de plusieurs individus ont été mélangés avant d' 
être répartis dans les sachets expérimentaux. Le matériel biologique 
était constitué de : 
- nacre isolée de la coquille de Mytilus edulis (Bivalve), 
20 échantillons; 
- nacre columnaire isolée des derniers tours de spire de la 
coquille Monodonta turbinata (Gastéropode) : 6 échantillons; 
- couche de prismes isolée de la coquille de Pinna nobilis 
(Bivalve) : 12 échantillons; 
- couches de microstructure lamellaire-croisée isolées de la 
coquille de Tridacna gigas (Bivalve) : 12 échantillons; 
- fragments de coquilles non calcifiées : "plumes" de Loligo 
vulgaris (Céphalopode) : 12 échantillons. 
Pour chacun de ces lots, une portion a été conservée à sec 
au laboratoire et servira de témoin. D'autre part, une caisse analogue à 
celles placées en mer (C^) a été déposée à l'Aquarium public de l'Univer-
sité de Liège, sur la masse filtrante du filtre utilisé pour l'eau de mer 
froide (plus ou moins 15°C.). 
Tout le matériel contenu dans les caisses est destiné à 
l'étude des aspects biochimiques de la dégradation des coquilles. 
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Fig. 30 : Schémas des dispositifs expérimentaux utilisés pour l'étude 
des aspects morphologiques de la biodégradation des coquilles 
(explications : voir texte) 
- Sur le même site, nous avons immergé un cadre en plexiglas 
(fig. 30 A) de 1020 mm x 800 mm, porteur de 8 languettes mobiles au ras 
du sédiment (Ca). Sur chaque languette (fig. 30 b) nous avons disposé 11 
carrés de 25 x 25 mm découpés dans des strates coquillières isolées. Ces 
fragments carrés ont été fixés par la face inférieure et par les côtés à 
l'aide d'une préparation de plexiglas polymérisée in situ (Acrifix 912), 
de manière à ce que seule la surface supérieure soit accessible aux 
organismes intervenant lors de la biodégradation. 
De plus, afin d'évaluer l'impact de la présence du plexiglas 
sur le développement des endobiontes, nous avons disposés dans le cadre 
des strates coquillières isolées, enfilées sur des cordelettes. 
- Quinze "présentoirs" numérotés de 1 à 15 ont été immergés 
au même endroit. Ils sont constitués d'un piquet en PVC enfoncé dans le 
substrat, porteur, à son sommet, d'une plaque en plexiglas de 250 x 250 mm 
sur laquelle sont fixés les échantillons, strates isolées, ou coquilles 
complètes (fig. 30 C, D). 
De plus, des coquilles intactes complètes, représentant 
diverses microarchitectures ont été suspendues sous le présentoir de façon 
à ce qu'elles reposent sur le sédiment (fig. 30 C, 31). 
Le matériel biologique fixé dans le cadre de plexiglas ou 
sur les présentoirs était destiné à l'étude morphologique de la biodégra-
dation des coquilles (les chiffres et lettres entre parenthèse font 
allusion aux schémas de la fig. 30). 
Matériel fixé sur les plaques au moyen de plexiglas 
polymérisé in situ. 
- Strate de microstructure lamellaire-croisée de la coquille 
de Callista chione (Veneridae, Bivalve) surmontée du 
périostracum(1). 
- Strate de calcitostracum de la coquille d'Ostrea edulis 
(Ostreidae, Bivalve.) surmontée du périostracum(2). 
Fig. 31 : "Présentoir" expérimental in-situ (sable internatte, - 37 m). 
Les flèches indiquent les coquilles fixées sous le présentoir 
et reposant librement sur le sédiment 
- Strates de microstructure lamellaire-croisée isolée de 
la coquille de Mercenaria mercenaria (Veneridae,Bivalve){3). 
- Nacre comlumnaire isolée de la coquille de Nautilus pompilius 
(chambre d'habitation) (Céphalopode) (A). 
- Couche de prismes isolée de la coquille de Pinna nobilis 
(Pinnidae, Bivalve) (5). 
- Aragonite purement minérale : échantillon minéralogique en 
provenance d'Espagne (6). 
- Coquilles complètes de Gibbula divaricata (Trochidae, 
Gastéropode) (G. d.) composées de nacre, prismes et 
périostracum. 
- Face interne de la coquille de Spisula solida (Mactridae,. 
Bivalve) (Ss) : microstructure lamellaire-croisée. 
- Face dorsale de la coquille de Cyprea moneta (Cypreidae, 
Gastéropode) (Cm) : microstructure aciculaire-croisée. 
- Calcitostracum isolé de la coquille de Crassostrea angulata 
(Ostreidae, Bivalve). (C.a) 
- Coquille non calcifiée de Loligo vulgaris (Céphalopode) 
(Lu) dans un sachet en voile de nylon de 180 nm d'ouverture 
de maille. 
Matériel fixé par des cordelettes et pendant librement 
sur le sédiment : 
- Strates de microstructure lamellaire-croisée isolées de la 
coquille de Buccinum undatum (Buccinidae, Gastéropode) 
(B.u) 
- Nacre columnaire isolée de la coquille de Turbo petholatus 
(Turbinidae, Gastéropode) (Tpn) 
- Coquilles "complètes" de Littorina littoralis (Littorinidae 
Gastéropode) (L.l) : microstructures lamellaires-croisées 
plus périostracum. 
- Coquilles "complètes" de Mytilus edulis (Mytilidae, 
Bivalve) (Me) : nacre en feuillets surmontée de 
prismes fibrillaires et de périostracum. 
- Coquilles "complètes" de Venus verrucosa (Veneridae, 
Bivalve) (Mm) : microstructure lamellaire-croisée plus 
périostracum. 
b) Description du_site expérimental 
Les dispositifs expérimentaux décrits ci-avant ont été 
immergés en Méditerranée, par - 37 m. de profondeur sur une tache 
de sable intermatte de l'herbier à Posidonies (non loin d'un sable 
détritique appartenant à la biocénose des Fonds Meubles Instables), 
à 500 m environ de la côte est de la pointe de la Revellata (Calvi, 
Corse). 
Ce milieu a été choisi en raison de la richesse du 
"sable intermatte" en restes coquilliers. La profondeur de 37 m 
correspond à la profondeur maximale autorisant des plongées répétées, 
de durée suffisante (de l'ordre de 30 minutes) et sans risques 
exagérés. 
La figure 32 présente la topographie du site expérimental 
et les points d'implantation des différents dispositifs expérimentaux 
décrits dans le paragraphe précédent. 
c) Contrô_le_d£ ]^a_stabi_lit.é_d£S_condi_tions^ jexpérimentale^ 
au_cours_du t^emps. 
Lors de la réalisation d'une expérience d'aussi longue 
durée (2 ans), il importait de s'assurer que les conditions expérimen-
tales demeuraient. constantes et que le dispositif ne se modifiait 
pas au cours du temps. 
Cadre expérimental 
Caisses expérimentales 







tion des présentoir 
Points de prélève-
ment de sédiment 
Fig. 32 : Topographie du site expérimental d'étude de la dégradation des coquilles 
* Granulometrie du sédiment ^ ^  ^  
Les tamisages ont été effectués sur une colonne de 16 
tamis agités mécaniquement. Ils ont duré 15 minutes chacun, avec une 
fréquence d'agitation moyenne. Les tamis utilisés correspondent à la 
nonne internationale : les vides de maille varient suivant une progres-
sion géométrique ayant pour raison \f2. Les tamis utilisés sont les 
suivants : 9500, 6700, 4760, 3360, 2380, 1680, 1190, 841, 595, 420, 
297, 210, 149, 105, 60, 20 pm. 
Les résultats ont été représentés, classiquement,sous la 
forme de courbes cumulatives semilogarithmiques, en portant en ordonnée 
les pourcentages pondéraux cumulés de sédiment retenu par les tamis, et 
en abscisse les vides de maille des différents tamis utilisés (selon une 
échelle logarithmique). Conventionnellement, nous avons placé, sur l'axe 
des abscisses, les éléments les plus grossiers à gauche et les éléments 
fins à droite, les pourcentages cumulés commençant par la fraction 
grossière. 
La figure 33 illustre les courbes granulométriques du 
sédiment prélevé, en plongée, au niveau du dispositif expérimental 
(point marqué S, dans la figure 32). Les deux échantillons ont été 
prélevés l'un en juin 1979, lors du dépôt du matériel expérimental, 
et l'autre, en mai 1980, soit environ 1 an après. 
L'examen de la figure 33 montre que la composition 
granulométrique du sable ne s'est pas modifiée après l'implantation du 
dispositif au niveau du chenal intermatte. Les différences entre les 
deux courbes ne sont pas significatives. 
(1) Les tamisages ont été effectués dans le service de géomorphologie 
tropicale grâce à l'amabilité de Mme ALEXANDRE-PYRE, chef de travaux, 
que nous remercions vivement. 
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Fig. 33 : Courbes cumulatives semi-logarithmiques de la granulométrie 
du sédiment (sable coquillier d'un chenal intermatte) au ni-
veau de l'emplacement du dispositif expérimental 
JUIN 1979 
Fig. 34 : Courbes cumulatives semi logarithmiques des granulométries des 
"sédiments" remplissant les "caisses expérimentales" (Cj et C£) 
comparées à celle du sédiment environnant 
La figure 34 présente les courbes granulométriques du 
"sédiment" remplissant les deux "caisses expérimentales" (C^ et C2) 
comparées à la courbe granulométrique du sable environnant prélevé au 
même moment (le lendemain du dépôt du matériel expérimental, le 25 
juin 1979). 
Cette figure montre que les sédiments des deux caisses 
C.j et C^ sont très semblables. Cependant, le sédiment des caisses 
expérimentales est à ce moment sensiblement différent du sédiment 
caractéristique du chenal intermatte. Le sédiment des caisses C^ et C^ 
est moins bien classé, et appauvri en "fraction fine" par rapport au 
sédiment environnant. Ceci résulte, selon toute vraisemblance, du 
transport manuel, en plongée, du sable environnant vers les caisses. 
* Composition de la faune occupant les sédiments. 
Nous avons extrait la "méiofaune" (sensu lato) de divers 
échantillons de sédiment provenant du sable intermatte et des caisses 
expérimentales en utilisant la technique d'UHLIG, à la glace d'eau de 
mer,modifiée par POIZAT (1975). Tous les comptages ont été effectués 
dans les deux heures suivant l'extraction de la faune du sédiment. 
Nous avons effectué, au total 27 prélèvements,en toutes 
saisons, en vue d'en extraire la "méiofaune". Les résultats de ces 
extractions sont représentés sous forme de .diagramme (fig. 35). Nous 
avons placé en ordonnée la dominance moyenne de chaque groupe (moyenne 
- écart type pour tous les prélèvements effectués), et en abscisse les 
différents groupes zoologiques rencontrés. 
L'examen de ce diagramme montre que la faune occupant le 
'feédiment" des deux caisses expérimentales ne diffère pas significativement, 
par sa composition, de la "méiofaune" du sable intermatte. Les deux caisses 
C^ et C2 ont par ailleurs le même type de faune mésopsammique. 
Les variations saisonnières de la composition faunistique ne 
sont pas illustrées:, ici mais elles se sont révélées parallèles dans les 
caisses et le sédiment environnant. 
Sable i n t e r m a t t e (moyenne +_ é c a r t - t y p e ) 
C a i s s e s e x p é r i m e n t a l e s (moyenne + é c a r t - t y p e ) 
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. 35 : Composition de la "mésofaune" extraite du sable intermatte 
(- 37 m) et des "caisses expérimentales". En ordonnée, la 
dominance (nombre d'individus par rapport au nombre total 
d'individus du prélèvement), en abscisse, les différents 
groupes systématiques rencontrés : 
F = Foraminifères - N = Nematodes - Po = Polychètes -
Pl = Platyhelminthes - C = Copepodes - 0 = Ostracodes -
K = Kinorhynques - G = Gastrotriches - A = Acariens -
D = Divers 
Du point de vue quantitatif, le nombre d'individus de 
la méiofaune'
1
' est comparable dans les caisses expérimentales et le 
sédiment environnant. Si l'on fait la moyenne de tous les prélèvements 
effectues, on trouve dans les caisses expérimentales 33. 500 - 10.400 
2 
individus/m (intervalle de confiance au niveau 5 % avec n = 13) et 
28.700 - 6.700 individus/m
2
 (IC (5 %), n = 14) dans le sédiment 
environnant. 
* Variabilité des ouvertures de maille du filet constituant 
les sachets expérimentaux. 
Nous avons mesuré, au moyen d'un micromètre Zeiss, les 
ouvertures de 200 mailles prises au hasard dans divers échantillons de 
filets. 
Rappelons que l'ounerture de maille théorique spécifiée 
par le fabricant (TRIPETTE et RENAUD (France) est de 180 nm. 
Les résultats figurent dans le tableau suivant 
TABLEAU 21: EVALUATION DES MODIFICATIONS DU VIDE DE MAILLE DU VOILE DE 
NYLON DES "SACHETS EXPERIMENTAUX" UTILISES DANS LES CAISSES 
Echantillon Dimension moyenne du vide de maille 
(intervalle de confiance au niveau 1%) 
Filet nouveau, avant couture 180,7 - 1,6 ym 
Filet nouveau, après constitution 
des sachets 
182,0 - 1,8 nm 
Filet après 1 an d'immersion 
(caisse expérimentale C^) 
182,2 - 1,9 nm 
Filet après 2 ans d'immersion 
(caisse expérimentale C^) 
182,6 - 1,9 Mm 
Filet après 2 ans d'immersion 
(caisse expérimentale Q,^ ) 
182,1 - 1,8 nm 
On voit que . les dimensions des mailles ne changent pas 
dans le courant des deux premières années d'immersion. Les variations 
(1) Seuls ont été pris en compte les organismes pluricellulaires. Les 
Ciliés, Diatomées et Flagellés n'ont pas été comptés. 
les plus importantes sont provoquées par la réalisation des coutures 
lors de la fabrication des sachets. Un test de la moyenne avec n = 200 
et P = 1 % montre que ces différences ne sont pas significatives. 
* Conclusions. 
La composition granulométrique du sédiment n'a pas été 
affectée par l'installation du dispositif expérimental et la méiofaune 
occupant le sable intermatte n'a, semble-t-il, subi aucune modification 
à la suite de cette installation. 
Le transport du sédiment environnant dans les caisses 
expérimentales a sensiblement modifié la composition granulométrique 
du sable introduit dans les caisses : néanmoins, la méiofaune y est 
restée semblable à celle du sédiment environnant, en composition et en 
abondance. 
Les dimensions des mailles des sachets en voile de nylon 
contenant nos échantillons n'a pas subi de variation significative dans 
le courant des deux années qu'ont duré notre expérience. 
C ) TOPQGRAPHIE_DES_DIVpS^ 
LES_MIÇROORGMIS^S_ENDOBIONTES. 
a) Introduction^ 
Jusqu'il y a une quinzaine d'années, les connaissances 
concernant les organismes intervenant dans la biodégradation des subs-
trats carbonates étaientfragmentaires, basées essentiellement sur des 
observations anecdotiques ou des notes systématiques. Ces travaux ont 
été revus de manière exhaustive par CLAPP et KENK (1963). Plus 
récemment, GOLUBIC et al (1975) ont présenté une revue des recherches 
sur les organismes endolithes. Cette revue décrit les principales 
techniques utilisées pour leur mise en évidence. 
Précisons tout d'abord les termes utilisés : 
EPILITHES CHASMOLITHES ENDOLITHES 
Organismes ne pénétrant 
pas dans le substrat 
Organismes occupant des 
cavités"naturelles" ou 
abandonnées par les 
endolithes 
Organismes perforant 
activement le substrat 
Les épilithes sont toutes les formes animales ou végétales 
sessiles. 
Outre les Bactéries, les chasmolithes et endolithes appar-
tiennent à 5 groupes végétaux (Champignons, Cyanophycées, Chlorophycées, 
Rhodophycées,et Diatomophycées) et à huit classes animales (CARRIKER et 
SMITH, 1969) : Spongiaires, Annélides, Bryozoaires, Phoronidiens,Crustacés 
(Cirripèdes et Isopodes) et Platyhelminthes (WOELKE, 1957). 
b) Ma_tériel_e_t méthodes. 
L'étude morphologique de la biodégradation a porté sur les 
coquilles et strates isolées fixées au niveau des présentoirs et du cadre 
expérimental. 
Les microorganismes endogés ont été observés, in situ par 
microscopie photonique (classique, à contraste de phase, et en interféren-
tiel) au niveau d'éclats minces de coquilles rendus translucides par 
inclusion dans de l'huile à immersion (Zeiss, n= 1,52). 
Les images au microscope électronique à balayage ont été 
obtenues après fixation des microorganismes in situ (voir p.31), fracture 
des coquilles et deshydratation au point critique via l'amylacétate. La 
topographie des microperforations a encore été examinée après infiltration 
des galeries par une résine polyester (stratyl - polyester A - 116 LC) ou 
epoxy (Epon 912), injectée sous pression. Cette méthode permet d'établir, 
à l'échelle submicroscopique, les relations entre les microorganismes et les 
divers types d'altération dont ils sont responsables. 
Les travaux de PERKINS, GOLUBIC et LE CAMPION ont montré que 
la topographie des galeries était, en général, caractéristique et pouvait 
servir de diagnostic des groupes systématiques responsables des perfora-
tions. Nous nous servirons de leurs "clés" pour attribuer aux diverses 
entités systématiques, les altérations dont elles sont responsables. Ces 
"clés" ont cependant été critiquées par LUKAS (1979). Les noms avancés 
ci-après doivent être compris "sensu PERKINS". 
c) De£cri£tion des altérations morphol.O£i£ues__provo£U£e£ £ar 
_les_ en dob i on_te£. 
Nous allons passer en revue les différents groupes 
rencontrés dans le matériel expérimental ayant servi à l'étude de la 
biodégradation des coquilles et décrire les perforations dont ils sont 
responsables. 
* CHAMPIGNONS 
Les champignons endolithes sont les organismes les plus 
communs dans notre matériel expérimental. Cette observation confirme la 
grande affinité de diverses formes mycéliennes pour les coquilles de 
Mollusques (KOHLMEYER, 1969 et 1979; CAVALIERE et ALBERTE, 1970; EDWARDS 
et PERKINS, 1974; ZEFF et PERKINS, 1979). 
Un élément déterminant dans le diagnostic des perforations 
par champignons est la présence de sporanges. Cependant, ces structures 
ne sont pas observées dans tous les cas (PERKINS, communication personnelle). 
Nous avons reconnu trois "formes mycéliennes" que nous 
avons baptisées formes A, B et C, faute de détermination précise. 
La forme A est constituée par des filaments assez longs et 
peu denses, généralement courbes, dont le diamètre varie entre 2 et 4 pm. 
Les hyphes mycéliens,cloisonnés, se terminent fréquemment par des bifur-
cations courtes. Les sporanges se présentent sous forme de sphérules 
opaques en microscopie photonique "branchés" à angle droit sur les hyphes, 
avec un pédoncule très court. Ces sporanges d'environ 10 pm de diamètre 
sont en général isolés (fig. 37). 
La forme B est caractérisée par des sporanges abondants, 
fréquemment groupés par deux ou plus, pyriformes, de 30 pm de long sur 
15 pm de diamètre; leur pédoncule est court et se fixe sur des hyphes 
ramifiés de 1 à 2 nm de diamètre, disposés de manière radiaire à la base 
des sporanges. Ceci rappelle les "reticulate fungi" de PERKINS et TSENTAS 
(1976) (fig. 38 et 39). 
La forme C est constituée d'amas de filaments constituant 
des réseaux très irréguliers, ramifiés dans un plan parallèle à la surface 
externe de la strate. Les hyphes ont 6 à 7 i^m de diamètre, ils sont 
parfois "ballonnés" atteignant alors 10 pm dans leur plus grande largeur. 
Cette forme est comparable aux "moniliform fungi" décrits par PERKINS et 
TSENTAS (1976), ou encore aux "irregular polygonal networks" de MAY et 
PERKINS (1979) (fig. 40 et 41). 
Fig. 37 : Champignons endolithes (forme A). Les flèches indiquent les 
sporanges (microphotographie en observation directe, sans 
fixation ni coloration). Echelle 50 ym 
a) Mycelium colonisant la nacre de Pinna nobilis après 18 
mois d'immersion 
b) Mycelium colonisant une coquille de Spisul a solida (micro-
structure lamellaire-croisée) après 12 mois d'immersion 
Champignons endolithes (forme B). Les flèches indiquent les sporanges, 
fréquemment groupés, avec un seul point d'insertion. Remarquer encore 
la disposition souvent radiaire des hyphes à la base des sporanges 
(microphotographie en observation directe, sans coloration ni fixation) 
Echelle 30 ym 
Fig. 38 : Mycelium colonisant la nacre de Pinna nobilis après 12 mois 
d'immersion 
Fig. 39 : Mycelium colonisant une coquille de Spisula solida (micro-
structure lamellaire-croisée) après 12 mois d 1 immersion 
Champignons endolithes (forme C). Remarquer l'absence de sporanges 
et les fréquentes ramifications des hyphes (microphotographie en ob-
servation directe sans fixation ni coloration). Echelle soym 
Fig. 40 : Mycelium colonisant la nacre de Pinna nobilis après 18 mois 
d 1 immersion 
Fig. 41 : Mycelium colonisant une coquille de Spisula solida (micro-
structures lamellaires-croisées) après 24 mois d'immersion. 
Fig. 42 : Ramifications d'un mycelium de champignon endolithe (forme C) 
au niveau d'un feuillet organique interlamellaire d'une cou-
che de nacre. 
Nacre de Pinna nobilis immergée depuis 18 mois (fixation glu-
taraldehyde - OsO^ point critique, fracture parallèle au 
plan des feuillets, microscope électronique à balayage) 
Echelle 10 ym 
Selon DEMOULIN (communication personnelle) certaines de ces 
"formes myceliennes" pourraient appartenir à des Oomycetes, des Saprolegniales 
selon LAMBINON (communication personnelle). De manière générale, les 
"Oomycetes',' ne s'installent que dans des coquilles déjà perforées par 
d'autres endobiontes (généralement des Cyanophycées) et "profitent" des 
galeries pour s'établir au sein même des strates calcifiées. Au sein des 
strates, les galeries propres des Oomycetes sont d'abord rectilignes et 
peu ramifiées dans la nacre. Par la suite, elles se ramifient fortement en 
un réseau dense au niveau de la matrice organique interlamellaire. Dans la 
microstructure prismatique, les perforations par Oomycètes s'infléchissent 
au niveau des faisceaux de matière organique gainant les cristaux. Les 
microperforations par Oomycetes semblent nettement dépendantes de la 
présence de matrice organique au sein des strates calcifiées. Quant on les 
extrait de la coquille, les champignons endogés sont fréquemment fixés à 
des voiles ou à des filaments de la trame organique des coquilles; les 
hyphes s'insinuent au sein même de la matrice (fig. 42). 
* CYANOPHYCEES 
Sur notre site expérimental, les Cyanophycées sont les 
premiers organismes perforants à infester les coquilles de Mollusques, 
dès leur dépôt à la surface du sédiment. 
La détermination des Cyanophycées est malaisée et repose 
sur la comparaison d'images au SEM et en microscopie photonique. De 
nombreux types ont pu être observés. L'étude des Cyanophycées endolithes 
de Méditerranée ayant été entreprise par LE CAMPION (1975, 1979), les 
noms avancés ci-après font référence à ses travaux. 
Les galeries que nous avons attribuées à Mastigocoleus 
testarum ont 5 à 10 nm de diamètre, sont assez irrégulières et sont 
jalonnées de nombreuses ramifications se développant à angle droit (fig. 
43). De nombreux filaments se terminent par une cellule plus grande à 
paroi plus épaisse (correspondant à un hétérocyste selon LE CAMPION, 1975 
et PERKINS et TSENTAS, 1976). 
Fig. 43 : Aspect caractéristique de Mastigocoleus testarum (Cyanophy-
cée endolithe). Remarquer les ramifications des filaments et 
les hétérocystes terminaux (flèches)(microphotographie en ob-
servation directe, sans fixation ni coloration) Echelle 15 ym 
a) Mastigocoleus testarum dans la nacre de Pinna nobilis après 
3 mois d'immersion 
b) Mastigocoleus testarum dans le calcitostracum de Crassostrea 
angulata après 6 mois d'immersion 
Fig. 44 : Aspect caractéristique de Hyella sp (Cyanophycée endolithe) 
(microphotographie en observation directe, sans fixation ni 
coloration). Echelle 10 ym 
a) Montage de deux microphotographies montrant l'aspect ca-
ractéristique d'un filament à pleine maturité dans la nacre 
de Pinna nobilis (15 mois d'immersion) 
b) Aspect d'un "jeune" filament de Hyella, juste sous la sur-
face externe de la nacre (Pjnna nobilis, 15 mois d'immersion) 
Fig. 45 : Aspect caractéristique des galeries de Plectonema terebrans 
(Cyanophycée) perforant une strate de nacre de Pinna nobilis 
(18 mois d 1immersion)(microscope électronique à balayage, 
surface de fracture, pas de fixation). Echelle 30 ym 
Un autre type correspond aux descriptions des Hyella sp. 
(BORNET et FLAHAUT, 1889; LE CAMPION, 1975, 1979; PERKINS et TSENTAS, 
1976). Les filaments sont souvent courts et assez épais, enfoncés 
perpendiculairement à la surface de la coquille et contiennent des cellu-
les de 6 à 8 p de diamètre. Les perforations atteignent 8 à 20 ym de 
diamètre; elles sont toujours localisées aux régions corticales des 
coquilles examinées (fig. 44). 
Des galeries dont la forme correspond à celles de 
Plectonema terebrans ont été rencontrées en grande abondance : étroites 
(de 3 à 5 kun de diamètre), ces galeries sont d'abord relativement 
rectilignes (parfois sur plusieurs centaines de microns) puis deviennent 
très enchevêtrées, se ramifiant et se dirigeant en tous sens (fig. 45). 
D'autres types morphologiques ont été observés, mais rare-
ment dans nos conditions expérimentales; nous ne les considérons pas 
plus longuement. 
De manière générale, les perforations dues aux Cyanophycées 
traversent les unités microstructurales élémentaires sans déviation 
apparente puis s'infléchissent en profondeur de façon à devenir parallèles 
à la surface externe. Dans les microstructures prismatiques, les Cyano-
phycées se développent d'habitude au sein d'un seul prisme , sans relation 
avec le prisme voisin. La morphologie des galeries dues aux Cyanophycées 
semble indépendante de la présence et de la disposition de la matière 
organique intercristalline. Au contraire,les plans de clivage des 
monocristaux déterminent de façon stricte la vitesse de pénétration et 
l'orientation des perforations (LE CAMPION, 1975 et 1979). Les parois 
des galeries conservent l'empreinte des microstructures traversées (fig. 
47 et 48). 
Fig. 46 : Cyanophycée (Mastigocoleus testarum) 
au sein d'un seul prisme de Pinna 
nob il is (12 mois d'immersion")? Re-
marquer que les prismes voisins n'ont 
pas été attaqués (microphotographie 
en observation directe, pas de fixa-
tion ni de coloration). 
Echelle 25 ym 
Fig. 47 : Détail d'une galerie de PIectonema terebrans (Cyanophycée) 
traversant plusieurs feuillets de la nacre de Pinna nobilis 
(18 mois d'immersion)(mic. électr. à balayage, surface de 
fracture, pas de fixation). Echelle 5 ym 
Fig. 48 : Moulage d'une galerie de PIectonema terebrans (Cyanophycée). 
Le moulage a conservé l'empreinte des feuillets de nacre 
traversés (nacre de Pinna nobilis, 18 mois d'immersion) 
(mic. électr. à balayage, moulage en Stratyl polyester, pas 
de fixation). Echelle 5 ym 
* CHLOROPHYCEES 
Nous avons fréquemment observé la présence de Chlorophycées 
endolithes mais jamais en abondance. 
La forme la plus commune creuse des galeries de 2 à 10 nm 
de diamètre au départ d'un tronc commun de 20 à 30 yn de diamètre. Les 
algues occupant ces galeries ne sont pas cloisonnées (Oestrobium sp ?) 
(fig. 49 et 50). 
* RH0D0PHYCEES 
Les algues rouges endolithes que nous avons rencontrées 
correspondent au stade "CONCHOCELIS" d'algues macroscopiques du groupe 
des Bangiales, vraisemblablement de Porphyria (ces formes avaient été 
décrites comme espèces distinctes avant que DREW (1954) ne montre qu'il 
s'agissait en fait d'un stade de développement des Eangiophycidées). 
Leurs galeries sont fréquentes après plus d'un an d'immersion du matériel 
expérimental. 
Les filaments d'algues sont cloisonnés (ce qui les 
distingue des "Oestrobium", de 2 à 5 nm de diamètre, parfois renflés de 
manière intermittente (jusqu'à 8 n^ de diamètre). Ces filaments forment 
des réseaux denses, anastomosés. Les branchements se font à angle droit 
et les filaments courent fréquemment de manière parallèle sur des distan-
ces assez longues (50 à 200 [in) (fig. 51 et 52). 
* BACTERIES et DIATOMEES 
Les bactéries et les diatomées sont les premières à se 
fixer sur les échantillons, en quelques heures (organismes épilithes). On 
les retrouve aussi toujours dans les perforations abandonnées par leur 
occupant initial (organismes chasmolithes (fig. 53 et 54). Certaines 
vivent en symbiose avec des cyanophycées endolithes (LE CAMPION, 1979). 
La pénétration des substrats calcifiés par des bactéries 
est encore sujette à controverse, bien que l'on sache que certaines 
souches solubilisent les sels minéraux (DEVEZE et al, 1966). Des galeries 
49 50 
Fig. 49 : Aspect caractéristique d'une Chlorophycée indéterminée dans 
la nacre de Pinna nobilis (12 mois d'immersion)(microphoto-
graphie en observation directe sans fixation ni coloration) 
Echelle 25 ym 
Fig. 50 : Autre type de Chlorophycée (Oestrobium sp ?) abondamment 
rencontrée dans la nacre de Pinna nobilis (15 mois d'immer-
sion). Remarquer l'absence de cloisons dans les "siphons" 
(microphotographie en observation directe sans fixation ni 
coloration). Echelle 25 ym 
52 
Aspect caractéristique des Rhodophycées endolithes. Remarquer les 
cloisons (flèches) qui compartimentent les filaments d'algues (micro-
photographie après décalcification ménagée par HC1 0,1 N, pas de fixa-
tion ni de coloration) Echelle 10 ym 
Fig. 51 : Rhodophycée dans la matière organique isolée par décalcifi-
cation d'une coquille de Mytilus edulis (microstructure nacro-
prismatique) après 24 mois"d'immersion 
Fig. 52 : Rhodophycée dans la matière organique isolée par décalcifi-
cation d'une coquille de Cal lista chione (microstructures en-
trecroisées) après 18 mois d'immersion 
Organismes chasmolithes au sein d'une strate de nacre de Pinna nobilis 
après 18 mois d'immersion (fixation glutaraldehyde - OSO4, point criti-
que, mic. électr. à balayage) Echelle 10 ym 
Fig. 53 : Diatomée pennée. Remarquer les nombreuses traces de perfora-
tions vides d'organismes endolithes (flèches) 
Fig. 54 : Diatomées pennées. Remarquer les coccolithes (flèches) détri-
tiques 
de 1 à 2 |im de diamètre, fortement contournées (analogues aux "vermicular 
borings" de ZEFF et PERKINS (1979)) ont été observés occasionnellement. Ces 
"vermicular acrings
1
' correspondent aux dessirs et descriptions de FREMY 
(1945) qui les attribue à des "bactéries filamenteuses". 
* SPONGIAIRES 
Par rapport aux microorganismes endolithes, l'installation 
d'une Cliona est un phénomène d'un tout autre ordre de grandeur : les 
perforations sont indépendantes de la microarchitecture coquillière et se 
ramifient rapidement dans toute l'épaisseur de la coquille (galeries 
pouvant atteindre 3 à 5 mm de diamètre). Les parois des perforations ont 
un aspect en "écorce d'ananas" (fig. 55), alors que les moulages de ces 
perforations ont une surface granuleuse tout à fait caractéristique (fig. 
56). 
Ces perforations abandonnées par l'éponge constituent un 
terrain de prédilection pour la multiplication des microorganismes et 
l'infestation d'une coquille dans toute sa masse (fig. 57). 
Les spongiaires sont rares dans les conditions expérimen-
tales de notre étude, et leur présence est très transitoire. 
* AUTRES ORGANISMES. 
Les autres organismes endolithes n'ont pas été observés 
dans les conditions expérimentales de notre étude. 
d ) Loca].i^a£ion_des_nncro£r^ni£mes_endob^on'^s_. 
Les microorganismes endolithes et chasmolithes colonisent 
indifféremment les différents types de microscructures coquillières. 
Leur abondance est cependant très variable d'une structure à l'autre. 
C'est ainsi que la nacre et le calcitostracum subissent une colonisation 
plus rapide et plus massive que les autres microstructures. 
Fig. 55 : Aspect caractéristique d'une perforation abandonnée par 
Cl i ona celata (spongiaire) dans la nacre de Pinna nobilis 
(18 mois d 1 immersion). Remarquer les parois de la galerie 
"en écorce d'ananas" (micr. électr. à balayage, pas de 
fixation). Echelle 100 ym 
Fig. 56 : Moulage d'une perforation par Cliona celata montrant l'as-
pect verruqueux de la surface de l'éponge (C.L.). On remar-
quera également le moulage d'un filament d'algue indétermi-
née (flèche) (coquille de Venus verrucosa trouvée à l'état 
détritique, - 149 m , moulage en Epoxyrésine, mic. électr. 
à balayage). Echelle 20 ym 
Fig. 57 : Microphotographie d'une lame mince de nacre de la coquille 
de Pinna nobilis (trouvée détritique, - 37 m, pas de colora-
tion ni de fixation). La colonisation s'effectue en rayonnant 
à partir d'une perforation abandonnée par le spongiaire Cliona 
celata (C.C.). Remarquer que la région qui borde la perforation 
abandonnée par l'éponge a subi le phénomène de cryptocristalli-
sation (flèches). Echelle 100 ym 
D'autre part, il ressort de toutes les observations réalisées 
que les altérations sont localisées dans la région corticale des 
coquilles, sur une épaisseur de 100 à 500 ^m dans le cas de la nacre, du 
calcitostracum et des structures entrecroisées, parfois plus au niveau 
des prismes. La présence de microorganismes endolithes n'a jamais été 
décelée dans les régions profondes des coquilles en cours d'altération. Il 
est possible que, dans nos conditions expérimentales, la mauvaise oxygé-
nation de la masse coquillière constitue un facteur limitant la profondeur 
de 1'infestation. KOHLMEYER (1969) a souligné la sensibilité des champi-
gnons à une diminution de la tension en oxygène du milieu. 
D ) S u ç ç e s s i o n _ d e s _ p o D u l a t i o n s _ d e _ m i ç ^ 
d l i n f e s t a t i o n _ d e s _ ç o g u i l l e s . 
Dès l'immersion du matériel squelettique calcifié, des 
vagues d'organismes épi- et endolithes se succèdent. Les premiers mois 
d'immersion du matériel expérimental constituent la phase "pionnière" 
d'installation des microorganismes endobiontes. 
Nous observons tout d'abord l'installation de Bactéries 
et de Diatomées à la surface des échantillons,après quelques heures 
seulement. Le recouvrement est complet après 24 à 48 heures de séjour au 
niveau du sédiment. 
Les Cyanophycées se manifestent ensuite (Mastigocoleus 
puis Hyella) par quelques oerforations éparses, au cours des 15 premiers 
• H ) 
j o u r s d ' i m m e r s i o n . 
Après un laps de temps variable, de 20 à 80 jours après 
l'immersion du matériel expérimental, les champignons endolithes 
(Oomycètes) s'établissent enfin au sein des strates calcifiées où ils 
se multiplient rapidement et constituent l'essentiel de la biomasse 
endogée. Ils se maintiendront jusqu'au terme de l'expérience, deux après 
1'immersion. 
(1) LE CAMPION (1975 et 1979) a étudié la colonisation de cristaux de 
calcite par des Cyanophycées en Méditerranée : après 8 jours d'immer-
sion, Mastigocoleus perfore à quelques microns sous la surface; sa 
croissance rapide lui permet d'occuper 5 à 10 % de la surface disponi-
ble après seulement 15 jours d'immersion; Hyella atteint 50 tun de 
profondeur après seulement trois semaines d'immersion. 
Durée de 1'expérience 








Fig. 58 : Occupation du substrat par les différentes populations d'organismes endobiontes durant 
les deux premières années d'immersion (La surface tramée est proportionnelle à la bio-
masse des endobiontes) 
Les autres microorganisr.es endobiontes s'installent après 
des durées variables (fig. 58). Les Chlorophycées endolithes sont pré-
sentes après 3 mois d'immersion; leur densité est très fluctuante dans 
nos conditions expérimentales. Les Rhodophycées s'installent plus 
tardivement. Elles ne constituent une biomasse importante qu'après 9 
à 12 mois d'immersion. La présence d'Epongés est sporadique. 
Nous avons cherché à quantifier 1'infestation d'un matériel 
coquillier,en 1'occurence les prismes de Pinna nobilis, au cours du 
temps, ce qui semblait n'avoir jamais été réalisé. Pour ce faire, nous 
avons évalué le pourcentage de prismes altérés et éventuellement 
encore occupés par un ou des endobiontes après différentes durées 
d'immersion. Les mesures portent sur 750 prismes pour chaque période. 
Les résultats sont représentés à la figure 59. 
Au départ, avant toute immersion, moins de 1 % des prismes 
sont colonisés. Cette colonisation a eu lieu durant la vie de l'individu 
(récolté vivant en baie de Calvi). 
Un test de la moyenne (écart réduit) appliqué à ce 
résultat démontre que cette valeur est significativement différente 
de 0 au niveau 5 %. L'endobiose, bien que très faible, n'est donc pas 
nulle au départ. Les microorganismes endolithiques s'attaquent donc 
aux coquilles d'animaux vivants; l'endobiose supportée par une Pinna 
nobilis vivante est cependant très faible par rapport à la biomasse 
d'organismes endogés qui coloniseront sa coquille détritique. 
Au cours des premiers mois d'immersion, l'endobiose 
augmente très nettement et, après 3 mois d'expérience, 34 % des prismes 
portent des traces d'endobiose. 
Les autres microorganismes endobiontes s'installent après 
des durées variables (fig. 58). Les Chlorophycées endolithes sont pré-
sentes après 3 mois d'immersion; leur densité est très fluctuante dans 
nos conditions expérimentales. Les Rhodophycées s'installent plus 
tardivement. Elles ne constituent une biomasse importante qu'après 9 
à 12 mois d'immersion. La présence d'Epongés est sporadique. 
Nous avons cherché à quantifier 1'infestation d'un matériel 
coquillier,en 1'occurence les prismes de Pinna nobilis, au cours du 
temps, ce qui semblait n'avoir jamais été réalisé. Pour ce faire, nous 
avons évalué le pourcentage de prismes altérés et éventuellement 
encore occupés par un ou des endobiontes après différentes durées 
d'immersion. Les mesures portent sur 750 prismes pour chaque période. 
Les résultats sont représentés à la figure 59. 
Au départ, avant toute immersion, moins de 1 % des prismes 
sont colonisés. Cette colonisation a eu lieu durant la vie de l'individu 
(récolté vivant en baie de Calvi). 
Un test de la moyenne (écart réduit) appliqué à ce 
résultat démontre que cette valeur est significativement différente 
de 0 au niveau 5 %. L'endobiose, bien que très faible, n'est donc pas 
nulle au départ. Les microorganismes endolithiques s'attaquent donc 
aux coquilles d'animaux vivants; l'encobiose supportée par une Pinna 
nobilis vivante est cependant très faible par rapport à la biomasse 
d'organismes endogés qui coloniseront sa coquille détritique. 
Au cours des premiers mois d'immersion, l'endobiose 
augmente très nettement et, après 3 mois d'expérience, 34 % des prismes 
portent des traces d'endobiose. 
Pourcentage de prismes portant des traces 
d'endobiose (intervalle de confiance au 
niveau 5 %) 
Fig. 59 : Cinétique d'infestation d'une strate isolée de prismes 
de Pinna nobilis au cours du temps exprimé en % des prismes 
portant des traces d'endobiose 
La proliferation des endobiontes se ralentit alors, et, 
après 6 mois d'immersion, 47 % des prismes sont perforés. Cette valeur 
se stabilise alors entre 53 et 55 % d'occupation au terme de deux 
années d'expérience. Après 12 mois d'immersion, cependant, il n'y a 
déjà plus d'augmentation significative du pourcentage de prismes 
occupés (Test de la moyenne, P = 5 %)• 
La rapidité de 1'infestation par les microorganismes et 
le taux d'infestation des prismes de Pinna nobilis sont moins élevés 
que ceux qui ont été observés par divers auteurs : 90 % de la surface 
des cristaux de calcite sont attaqués après 3 mois d'immersion en 
Méditerranée (LE CAMPION, 1975 et 1979), 77 % de la surface des 
cristaux de "Spath d'Islande" immergés durant 3 mois en Jamaïque 
(KOBLUK et RISK, 1977). Plus de 95 % des restes squelettiques sont 
infestés d'endobiontes après 4 mois d'immersion dans la mer des 
Caraïbes (PERKINS et TSENTAS, 1976). 
De manière générale, le nombre de perforations réellement 
occupées par un endobionte est faible en regard du nombre total de 
perforations. Après deux ans d'immersion, environ 2 à 5 % des galeries 
creusées dans les prismes de Pinna nobilis sont effectivement occupées 
par l'organisme qui les a percées. KOBLUK et RISK (1977) estiment que 
5 à 10 % des perforations effectuées par des Chlorophycées sont encore 
occupées par l'algue après 95 jours d'expérience. 
Le nombre de galeries taraudant certains substrats peut 
2 
être très élevé : de l'ordre de 700.000 perforations/cm dues à Hyelle 
2 „ 
sp et plus de 500.000 perforations/cm dues à Mastigocoleus testarum 
feoit approximativement 40 % de la surface totale), dans certains restes 
carbonatés relevés en région marseillaise (LE CAMPION, 1979)• On peut 3 
compter jusqu'à 500.000 filaments algaires/mm de substrat coquillier 
(LUKAS, 1979). 
En conclusion, après une phase pionnière de quelques 5 à 
6 jours où Bactéries, Diatomées et Cyanophycées "attaquent" la surface 
des coquilles, tous les autres endolithes prolifèrent et se maintiennent 
dans les couches périphériques, les Rhodophytes s'installant en dernier 
lieu et les Eponges seulement de manière sporadique. 
A côté de ces organismes endobiontes, les fragments de 
coquilles peuvent également être attaqués, d'une manière où d'une autre, 
par des organismes libres vivant dans le sédiment, constituant la 
méiofaune (ou faune mésopsammique). C'est à la description de ces 
organismes que nous consacrons le chapitre suivant, où nous prendrons 
la liberté de dénommer "mésopsammon coquillier" la faune observée au 
sein du matériel expérimental constitué uniquement de débris de 
coquilles sélectionnés. 
E) "Mésgpsammon_çgguilli^ . 
Après quelques mois d'immersion dans les caisses expéri-
mentales , les sachets contenant nos échantillons de coquilles sont envahis 
d'organismes appartenant à la faune communément dénommée "mésofaune" ou 
"méiofaune", en raison de la taille des organismes ou encore "mésopsammon" 
ou "faune mésopsammique" par référence à sa localisation dans la masse 
alimentaire. 
Le tableau 22 détaille la composition faunistique du 
"mésopsammon coquillier" présent dans les sachets contenant les échantil-
lons de nacre de Mytilus edulis pour deux types d'ouverture de maille 
50 et 180 nm. 
On voit que le maillage de 50 nm "retient" une grande 
partie de la faune mésopsammique en dehors des sachets expérimentaux. 
Seuls quelques rares Foraminifères et Nématodes se sont introduits à 
l'intérieur des sacs. 
TABLEAU 22: COMPOSITION DE LA "MEIOFAUNE" AYANT ENVAHI LES SACHETS EXPERIMENTAUX CONTENANT DES FRAGMENTS DE 
NACRE DE MYTILUS EDULIS (SABLE INTERMATTE, CAISSE EXPERIMENTALE C ^ DANS LE CAS DE L'UTILISATION 
DE FILETS DE MAILLE 180 OU 50 |iM (NOMBRE D'INDIVIDUS PAR SACHET DE - 40 G DE NACRE)(POIDS CALCIFIE). 
Organismes 
Maillage 180 |im Maillage 50 (jm(1) 
Immersion Immersion Immersion Immersion Immersion Immersion Immersion 
3 mois 6 mois 15 mois 18 mois 21 mois 3 mois 6 mois 
Foraminifères 3 2 3 3 3 3 2 
Nématodes 16 21 11 9 10 4 6 
Polychètes 1 - - 1 1 - -
Platyhelminthes 2 3 - 1 1 - -
Copépodes Harpacticides 15 19 13 15 22 - -
Ostracodes - - 1 - - - -
Kinorhynques - 1 - 2 1 - -
Gastrotriches 2 9 4 6 6 1 -
Acariens 1 - 1 - - - -
Autres organismes 1 - 2 - - 1 -
Flagellés + + + + + + + + + + + + + + + + + 
Ciliés + + + + + + + + + + + + 
Total 41 55 35 37 44 8 8 
(1) après un an d'imemrsion, le filet lui-même était dégradé. 
Dans le cas du filet d'ouverture de maille 1S0 pm, 
la faune est beaucoup plus variée et nettement plus abondante. On 
retrouve les mêmes groupes faunisniques que dans la méiofaune du sédiment 
environnant, ou la méiofaune du sable remplissant les caisses expérimen-
tales. Les Nematodes, les Copépodes Harpacticides et les Gastrotriches 
dominent. Les Copépodes Harpacticides et les Gastrotriches sont 
proportionnellement plus abondants à l'intérieur des'sachets que dans 
le milieu extérieur et les Foraminifères sont nettement moins abondants 
(fig. 35). 
Dans l'interprétation des altérations subies par les 
coquilles au cours de leur incorporation aux sédiments marins, il y aura 
lieu de tenir compte de ces organismes dont l'action s'ajoute, comme 
nous le verrons, aux Bactéries du sédiment et aux organismes endolithes. 
F) Dégradation_d_e_la j^trice organique A^s_S9Qyiii§§ AeJ:£iiy§9y§§. • 
a. - Mise_er. évidence des activités enzymatiques ces 
microorganisr.es endobiontes. 
* Inproduction 
Si l'hypothèse a souvent été émise (PERKINS, 
GOLUBIC, KOHLiMEYER, ) que les microorganismes hétérotrcphes endogés 
dégradent les matrices organiques des substrats squelettiques qu'ils 
envahissent, ce fait n'a jamais été démontré, et rien n'est connu, semble-
t-il, au sujet de leurs potentialités hydrolytiques. 
Les matrices organiques des restes coquilliers qui 
nous intéressent dans ce travail étant essentiellement de nature chitino-
protéique (voir chapitre 2), nous avons cherché à mettre en évidence les 
enzymes hydrolytiques susceptibles d'intervenir dans leur dégradation : 
protéase et chitinase. 
Nous avons, dans ce but, utilisé des méthodes histo-
enzymologiques dites "d'empreinte", permettant de localiser aisément le 
site de sécrétion et d'activité des enzymes recherchés, aussi bien au 
sein d'un tissu qu'au niveau d'une structure anhyste, comme une coquille. 
Nous avons, pour des raisons de facilité, employé le même type de méthode 
pour mettre en évidence la sécrétion de ces hydrolases par des colonies 
de microorganismes endobiontes cultivésin vitro sur gélose. 
Des méthodes enzymatiques classiques ont aussi été 
utilisées pour obtenir une mesure quantitative de l'activité des enzymes 
hydrolytiques observés au sein des strates coquillières. 
( 1 ) 
* Techniques et méthodes 
Les microorganismes endogés ont préalablement été 
cultivés sur milieu eau de mer gélifié (agar agar, 1,8 %) enrichi en 
CaCO^ (1 %). Le milieu, stérilisé, a été ensemencé au moyen de suspen-
sions de nacre de Pinna nobilis immergée depuis 18 mois en milieu marin. 
Après incubation à 20°C., nous nous sommes intéressé aux colonies de 
microorganismes les plus abondantes : Bactéries, Cyanophycées et 
Champignons. Les Champignons et les Cyanophycées n'ont pu être obtenus 
en cultures pures, totalement exemptes de Bactéries. Par contre, trois 
souches de Bactéries ont été isolées et testées séparément. Les activités 
hydrolytiques des microorganismes isolés ont été mises en évidence par 
des techniques histoenzymologiques dérivées de la méthode d'empreinte 
imaginée par DAOUST (1957, 1959). 
Cette technique a été appliquée d'une part à des 
fragments de nacre de Pinna nobilis préalablement pulvérisés et réhydra-
tés dans de l'eau de mer additionnée de tampon acide acétique 0,1 M -
Na2HP0^ 0.2 M de pH 5.2. D'autre part, des portions de colonies de 
Bactéries, de Cyanophycées et de Champignons développés sur milieu 
gélosé ont également fait l'objet d'une recherche des activités 
hydrolytiques par histoenzymologie. 
(1) : Nous remercions Mme M.F. JASPAR-VERSALI, aspirante F.N.R.S., pour 
l'aide apportée lors de la réalisation de ces expériences. 
Les activités chitinolytique et protéolytique ont été 
recherchées respectivement sur films de carboxyméthylchitine (ARNOULD 
et BOUCHEZ-DECLOUX, 1973) et sur films de gélatine (MICHEL et CHRETIEN, 
1975). Les films, recouverts du matériel à étudier ont été incubés en 
chambre humide à 37°C. (de 1 à 6 h. selon les cas). Après incubation, 
le film de substrat est coloré selon la méthode d'ARNOULD et BOUCHEZ-
DECLOUX (1978). Les zones d'hydrolyse du substrat correspondent aux 
régions peu ou non colorées du film. Nous avens utilisé, en tant que 
témoins, des éléments ce nacre altérée par un séjour de 18 mois en mer 
et ensuite inactivés par un séjour en autoclave (120°C.) durant 2 heures. 
Parallèlement à cette technique histoenzymologique, nous 
avons également utilisé une technique de dosage enzymatique afin de 
mesurer l'activité chitinolytique liée aux différentes fractions de la 
nacre en cours de dégradation (JEUNIAUX, 19c3). Cette technique consiste 
à mesurer la libération de N-acétyl-D-gluccsamine (en abrégé : NAG) par 
unité de temps sous l'action de la solution à étudier, à partir d'une 
suspension de chitine "native" (préparée à partir de sépions de 
Seiches (JEUNIAUX, 1963) et en présence d'un tampon acide citrique 0,6 
M - Na2HP0/+ 1,2 M à pH 5.2. Des témoins sans enzymes et sans substrat 
sont menés parallèlement à chaque test enzymatique. L'activité enzyma-
tique est exprimée en |jg NAG libéré h - 1 g - 1 de coquille (poids frais). 
* Potentialités hydrolytiques des microorganismes endogés 
cultivés in vitro. 
Les résultats des tests histoenzymologiques appliqués 
à des colonies de microorganismes endobiontes cultivés in vitro 
figurent dans le tableau ci-après. 
TABLEAU 23: MISE EN EVIDENCE PAR METHODE HIS70ENZYM0-
LOGIQUE, DE PROTEASE ET DE CHITINASE DA:,TS 
DES COLONIES D'ORGANISMES ENDOBIONTES DE 
PINNA NOBILIS CULTIVES IN VITRO. 
Organisme Chitinase Protéase 
Cyanophycées 0 -
Oomycètes + + + + 
Bactéries souche 1 + + + 
souche 2 + + + 
souche 3 + + + 
- : non effectué + : activité décelable, mais faible. 
O : activité nulle ++ : activité intense. 
L'activité protéolytique des Champignons,et des trois souches 
de Bactéries isolées de la nacre en cours de dégradation est intense. Le 
test n'a pas été effectué sur les cultures de Cyanophycées. 
L'activité chitinolytique des trois souches de Bactéries est 
faible. Elle ne se révèle qu'après 2 à 3 H. d'incubation. L'activité 
chitinolytique des champignons est par contre très intense et manifeste 
déjà après 1 h. d'incubation. 
* Démonstration de la présence d'hydrolases au sein de la 
nacre en cours de dégradation. 
Nous avons cherché à mettre en évidence l'activité hydroly-
tique dans la nacre en cours de dégradation (soit après 18 mois de séjour 
en milieu marin à - 37 m) à trois niveaux de la strate, correspondant à 
trois degrés d'infestation. 
Ces trois niveaux sont les suivants : 
- Fraction 1 : région tout à fait superficielle, fortement 
taraudée (de l'ordre de 50 nm d'épaisseur), 
pauvre en endobiontes à l'exception de Bactéries 
et Diatomées chasmolithes. 
- Fraction 2 : région intermédiaire riche en endobiontes, de 
200 à 500 (im d'épaisseur.C'est la zone où 
s'effectue la prolifération des Champignons et 
des Cyanophycées. 
- Fraction 3 : région "profonde", à plus de 1mm de toute 
surface externe, totalement exempte d'endobiose. 
Les résultats des tests histoenzymologiques sont les suivants : 
- La fraction 1 ne manifeste aucune activité hydrolytique ; nous n'y 
détectons ni activité chitinolytique, ni activité protéolytique, même 
après des durées d'incubation très longues (jusqu'à 6 h.). 
- La fraction 2 a toujours manifesté une activité chitinolytique intense 
lors des multiples essais effectués. Cette même fraction inactivée par la 
chaleur (autoclave) ou traitée par l'éthanol absolu (12 h) ne mani-
feste plus aucune activité chitinolytique. 
Cette même fraction manifeste une activité protéolytique discrète que 
supprime un traitement par l'éthanol absolu. 
- La fraction 3, tout comme la fraction 1, ne manifeste aucune activité 
hydrolytique. 
* Dosage de l'activité chitinolytique au sein de la nacre 
en cours de dégradation. 
Les résultats du dosage de l'activité chitinolytique dans 
ces trois fractions sont exposés dans le tableau 24. 
TABLEAU 24 : ACTIVITES CHITINOLYTIQUES DANS 3 REGIONS 
DE LA COUCHE DE NACRE DE PINNA NOBILIS EN 
COURS DE DEGRADATION 
(APRES 18 MOIS DE SEJOUR EN EAU DE MER A - 37 M) 
/ > — 1 — 1 
Activité en |ig NAG libérée h g" 
(coquille poids frais) 
Fraction superficielle 1 
Fraction intermédiaire 2 




La fraction 2, caractérisée par une biomasse endcgée importante, 
présente une activité chitinolytique élevée liée de toute évidence à la 
présence des Champignons perforants et des Bactéries, très abondants à ce 
niveau. Cette observation confirme celle obtenue par le test histoenzy-
mologique. 
En ce qui concerne la fraction 1, la valeur de 2,66 yg NAG 
— 1 —1 
libéré h g n'est pas significative et comprise dans les limites dterreur 
de la méthode. Nous considérons donc l'activité comme nulle, ce qui confirme 
le résultat du test histoenzymologique. 
La fraction 3, région interne dépourvue d'endobiose, ne 
manifeste aucune trace d'activité chitinolytique, comme dans le cas des 
tests histoenzymologiques. 
* Conclusions 
Les microorganismes endogés, du moins les hétérotrcphes, 
possèdent les enzymes nécessaires (chitinase. et protéase) à la dégra-
dation de la matrice organique chitinoprotéique des coquilles. 
Nous avons, de plus, montré que ces microorganismes sécrètent 
effectivement ces enzymes au sein des coquilles qu'ils occupent. 
b) Dégradation des composants organiques des strates 
coquillieres déposées à l'interface eau-sédiment. 
* Introduction. 
Des échantillons de strates coquillieres contenus dans 
des sachets en voile de nylon de maillage connu (180 pm) et disposés dans 
nos "caisses expérimentales" (C et C„) ont été relevés tous les trois 
mois au cours des deux années d'expérience; ils ont été pesés (poids sec), 
décalcifiés (poids de matière organique) et la chitine a été dosée, afin 
de pouvoir décrire la progression de l'altération des composants organiques. 
* Matériel et méthodes. 
Les techniques sont identiques à celles utilisées pour 
décrire l'évolution des composants organiques des coquilles au sein de la 
classe des Mollusques (chapitre 2). Les résultats sont présentés dans les 
figures 60 à 65. 
* Dégradation de la matrice organique de la nacre de 
Mytilus edulis (fig. 60). 
Au cours de la première année d'immersion, le poids de 
matière organique coquillière diminue régulièrement, vraisemblablement par 
dégradation et consommation par les bactéries et les organismes endobiontes 
(fig. 60 a). Ceux-ci, nous l'avons vu, sont en effet capables de sécréter 
les enzymes nécessaires à l'hydrolyse des principaux constituants orga-
niques : chitine et protéines. 
Dans le courant de la seconde année d'immersion, on 
n'observe plus de différence notable : il ne semble plus y avoir de 
dégradation nette de la matière organique résiduelle. 
Outre la perte nette de matière organique, on constate 
que celle-ci s'appauvrit en chitine. En effet, on passe d'une teneur initia-
le en chitine de 1,41 % du poids de matière organique à 0,48 % au bout d' 
un an d'immersion (fig. 60 B). Cette teneur reste sensiblement constante 
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60 : Dégradation de la matière organique de la nacre isolée de Mytilus edul 
a) teneurs en chitine et en matière organique exprimées en % des 
teneurs initiales 
b) modifications de teneur en chitine de la matrice organique (en % 
du poids de matière organique résiduelle) 
Le graphique de la figure 60 a rend compte de la dégradation 
au cours du temps de la chitine dans la nacre de Mytilus edulis : le 
poids de chitine des fragments coquilliers diminue brutalement au cours 
des trois premiers mois : pendant cette période, plus de 50 % de la 
chitine initialement présente dans la coquille disparaît. Au cours des 
9 mois suivants, la chitine continue à se dégrader selon une cinétique 
qui s'amortit (phénomène lent et régulier). Après un an d'immersion, 
seuls 10 % de la chitine initialement présente subsistent. Il n'y a pas 
de dégradation significative de la chitine dans le courant de la 
( 1 ) 
seconde année d'immersion 
* Dégradation de la matrice organique de la couche de prismes 
de Pinna nobilis (fig. 61). 
La dégradation de la matière oranique des prismes dePinna 
nobilis s'effectue selon les mêmes modalités que celle de la nacre. Il 
semble cependant que, dans le cas des prismes, la biodégradation se pour-
suit tout au long de la seconde année d'immersion (fig. 61 a). 
Comme dans la nacre, la matière organique s'appauvrit en 
chitine(fig. 61 b). La chitine des prismes se dégrade selon une cinétique 
moins régulière que celle de la nacre. Après deux ans d'immersion, plus 
de 40 % de la chitine initiale n'ont pas été dégradés (fig. 61 a). Le 
profil des courbes indique que cette dégradation se poursuit encore 
après deux ans. 
(1) : Dans les trois microstractures où nous l'avons dosée, nacre, prismes 
et structure lamell^aire-croisée, la teneur en chitine "libre" 
exprimée en % de la chitine totale, a eu tendance à augmenter 
légèrement (variation de l'ordre de 10 à 15 % en un an). Ces varia-
tions sont peu significatives et ne seront pas prises en considé-
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Fig. 61 : Dégradation de la matière organique des prismes isolés de 
Pinna nobilis 
a) teneurs en chitine et en matière organique exprimé en % des 
teneurs initiales 
b) modifications de teneur en chitine de la matrice organique 
(en % du poids de matière organique résiduelle) 
* Dégradation de la matrice organique des structures 
LAMELLAIRES-CROISEES de Tridacna gigas (fig. 62) 
La phase de dégradation rapide de la matrice organique 
et de la chitine au cours des premiers mois d'immersion n'apparaît pas 
dans la microstructure lamellaire-croisée isolée de la coquille de 
Tridacna gigas. Par contre, la dégradation est très rapide entre le 
sixième et le douzième mois. Tout se passe comme si la faible teneur en 
matière organique de cette coquille (0,2 %) jointe à la faible teneur 
initiale en chitine de la matrice organique avaient pour effet de 
retarder la dégradation de ce polysaccharide (fig. 62, a et b). 
Dans le courant de la seconde année d'immersion, la 
dégradation de la chitine semble fortement ralentie. 
* Dégradation de la COQUILLE NON CALCIFIEE de Loligo 
vulgaris (fig. 63). 
Les phénomènes de dégradation de la coquille interne 
non calcifiée de Loligo (ou "plume") se déroulent de manière semblable 
aux coquilles dont la matrice organique est calcifiée. L'infestation 
par les microorganismes est très rapide; les groupes systématiques 
impliqués dans la dégradation des strates coquillières calcifiées se 
rencontrent également dans le cas des coquilles de Loligo. Les 
organismes endobiontes sont cependant plus abondants, sauf les 
Cyanophycées. 
La dégradation de la matrice organique de cette coquille 
est particulièrement rapide : après 9 mois d'immersion, la coquille se 
fragmente en lambeaux et, après 12 mois, ces lambeaux ferment une 
"bouillie" irrécupérable, ce qui peut s'expliquer par le fait que la 
matière organique n'est pas "protégée" par une phase minérale, 
contrairement aux autres cas étudiés (fig. 63a). 
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Fig. 62 : Dégradation de la matière organique des microstructures lamellaires 
croisées isolées de la coquille de Tridacna gi^ag 
a) Teneur en matière organique exprimée en % de la teneur initiale 
b) Modifications de la teneur en chitine de la matrice organique 
(en % du poids de matière organique) 
O o Chitine 
Fig. 63 : Dégradation de la coquille non calcifiée de Loiigo vulgaris 
a) Variation du poids sec total et de la teneur en chitine en % des 
teneurs initiales 
b) Modification des teneurs en chitine de la coquille en * du poids 
total 
La dégradation de la chitine est également rapide et assez 
régulière : après un an d'immersion, plus de 90 % de la chitine a été 
dégradée (fig. 63 b). Remarquons que, dans ce cas-ci, la proportion de 
chitine au départ est cependant considérablement plus élevée que dans 
le cas des autres strates coquillières étudiées. 
La dissociation de la coquille en lambeaux ténus et la 
dégradation accentuée de la chitine se déroulent pratiquement simulta-
nément (entre le 9eme et le 12eme mois d'immersion). 
c ) Dé_er a dat i o n _ d e s _ c o m p o>sants_ o r j r a n i g u e s _ d e s _ co a u i i l l e s _ non 
liée_à_la présence d'organismes endobiontes. 
Deux phénomènes doivent à présent être discutés : la 
dégradation de la matière organique pendant les premiers mois d'immersion 
d'une part, le rôle de la faune mésopsammique d'autre part. 
* Dégradation des composants organiques pendant les premiers 
mois d'immersion. 
Nous venons de constater que la dégradation de la matière 
organique des coquilles, mais surtout celle de la chitine, commence 
pratiquement dès le début de l'immersion (sauf cans le cas des 
structures lamellaires-croisées du Tridacr.e). Cr, nous savons que 1' 
endobiose débute à peine à ce moment, et que la masse des organismes 
endobiontes ne devient importante qu'après 3 mois environ. Nous savons 
aussi que la phase minérale des coquilles est à peine altérée après 
un si court séjour en eau de mer (cf. chapitre suivant). 
Nous ne pouvons donc expliquer l'hydrolyse initiale ce la 
chitine des coquilles qu'en admettant d'une part que la chitine puisse 
être hydrolysée partiellement sans décalcification préalable, et que, 
d'autre part, l'eau de mer interstitielle au sein des sédiments soiô 
douée de propriétés chitinolytiques, dues notamment à l'activité secré-
trice de microorganismes vivant dans le sédiment. 
Nous n'avons pas pu, dans le cadre de ce travail, nous 
attacher à soumettre ces hypothèses au contrôle de l'expérimentation. 
Nous disposons cependant d'informations qui semblent plaider en 
faveur de ces hypothèses. 
Des essais ont été tentés en vue de déterminer le degré 
d'accessibilité de la chitine de la matrice organique vis-à-vis 
des chitinsses sans décalcification préalable de la coquille. Le 
matériel expérimental était de la nacre murale isolée de la chambre 
d'habitation de Nautilus pompilius. Cette strate une fois isolée a été 
réduite en poudre puis traitée par des chitinases purifiées. Dans ces 
conditions, 9,81 % de la chitine présente peut être hydrolysée. 
Si l'on suppose que seule la chitine "libre" est accessible 
directement sans démasquage des protéines (30 % de la chitine totale), 
il en résulte que près d'un tiers de la chitine disponible peut être 
dégradée directement, sans décalcification préalable de la coquille 
(VOSS-FOUCART, communication personnelle). 
Cette expérience, même si elle s'éloigne des conditions 
naturelles (t°, pH, poudre, ...) peut permettre de comprendre la dégra-
dation de la chitine des strates coquillières dès les premiers mois 
d'immersion, alors même que 1'infestation endolithique n'est pas très 
avancée et que la mobilisation de la phase minérale des coquilles est 
à peine entamée. 
L'hypothèse d'une production d'hydrolases "libres" et 
notamment d'enzymes chitinolytiques, au sein des sédiments marins 
mériterait également d'être confirmée. Mais elle est vraisemblable 
quand on sait que les sédiments marins sont riches en bactéries chiti-
noclastiques (qui représentent jusqu'à 30 % des souches bactériennes 
en Méditerranée (BRISOU et al, 1963), et que la tranche bathymétrique 
de 20 à 50 m de profondeur est précisément la plus riche en bactéries 
capables de sécréter des exo-chitinases (Z0BELL et RITTENBERG, 1938). 
* Rôle de la faune mésopsammique 
D'autres organismes que les bactéries du sédiment pourraient 
également intervenir dans la consommation et la dégradation de la matière 
organique coquillière. Nous avons en effet signalé déjà que les sachets 
contenant les coquilles en voie de dégradation étaient colonisés par 
une riche faune "mésopsammique". 
Nous avons cherché à évaluer l'influence de la "méiofaune" 
colonisant les sachets expérimentaux en faisant varier le maillage au 
filet. 
TABLEAU 25: TENEURS EN MATIERE ORGANIQUE ET EN CHITINE DE LA NACRE DE 
MYTILUS EDULIS APRES 6 MOIS D'IMMERSION EN MILIEU NATUREL 
(SABLE INTERMATTE, - 37 M) DANS LE CAS DE L'EMPLOI D'UN 
FILET DE MAILLE 180 u M OU D'UN FILET DE MAILLE 50 
Conditions 
expérimentales 
Teneurs en matière 
organique (en % du 
poids calcifié 
Teneurs en chitine 





Immersion 6 mois 
filet de maille 50 nm 
0,36 0,80 
Immersion 6 mois 
filet de maille 180 |om 0,25 
0,48 
La grandeur des mailles du filet contenant les échantillons 
a une influence considérable : l'altération est moins avancée lors de 
l'emploi du filet à mailles de 50 |im que lors de l'emploi du filet à 
mailles de 180 nm (ainsi que cela apparaît dans le tableau Î5"). 
Le maillage serré empêche la pénétration dans les sachets 
des organismes de taille supérieure à 50 nm, soit la plupart des orga-
nismes mésopsammiques pluricellulaires rencontrés dans notre site 
expérimental (tableau 22). L'exclusion de ce mésopsammon permet proba-
blement d'expliquer les différences constatées dans le degré d'alté-
ration des fragments de coquilles au terme de la phase rapide de 
dégradation des matrices organiques. 
Les données présentées dans le tableau montrent que le méso-
psammon de taille comprise entre 50 et 180 nm intervient pour 20 % 
environ dans la dégradation des composants organiques de la nacre de 
Mytilus edulis lors des 6 premiers mois d'immersion de cette structure 
en milieu naturel. 
Remarque : 
Cette observation amène une remarque importante ; 
l'emploi d'un filet de maillage de 180 nm empêche,par 
ailleurs,l'intervention des organismes dont la taille excède 
180 à 200 ym,notamment ceux qui constituent l'endofaune 
limicole. Les mesures effectuées doivent donc être considérées 
comme des mesures par défaut : nous n'avons pas "enregistré" 
l'influence de certains organismes de plus grande taille qui 
pourraient normalement jouer un rôle dans la dégradation des 
coquilles de Mollusques. 
d) Conclusions 
Lorsque des fragments de coquilles de Mollusques, contenus 
dans des sachets de voile de nylon, sont abandonnés au niveau d'un 
sédiment organodétritique marin, nous constatons que la matière organique 
qui les constitue est dégradée relativement rapidement par les micro-
organismes endobiontes qui s'installent au sein des strates calcifiées, 
ainsi que par les organismes de la méiofaune. Nos observations peuvent 
se résumer comme suit : 
La matière organique des coquilles de mollusques, - matrice 
chitinoprotéique-subit un phénomène de dégradation au cours du temps. Le 
poids de matière organique diminue fortement au cours de la première 
année d'immersion. La vitesse de dégradation diminue par la suite. 
La vitesse de dégradation des matrices organiques varie en 
fonction de la catégorie microstructurale à laquelle appartient la strate 
minérale : la nacre est la plus rapidement altérée. Ces phénomènes de 
biodégradation sont encore plus rapides dans le cas des matrices organi-
ques non "protégées" par une phase minérale, comme dans le cas de la 
"plume" de Loligo. 
La phase initiale d'altération des composants organiques est 
souvent rapide, et pourrait être due à l'intervention d'hydrolases 
élaborées par les bactéries du sédiment avant la prolifération des 
microorganismes endobiontes. 
Simultanément à la dégradation de la matrice organique des 
coquilles, on assiste à l'installation, puis à la prolifération de micro-
organismes perforants appartenant aux Bactéries, Cyanophycées et 
Champignons, essentiellement. Les galeries attribuées aux Oomycètes sont 
préférentiellement orientées selon les travées de la matrice organique 
intercristalline ou interlamellaire. Ces microorganismes sont d'ailleurs 
fréquemment extraits (lors de la décalcification), fixés à des filaments 
ou, à des voiles de cette matrice. 
Dans un même temps, une riche faune mésopsammique envahit 
les sachets contenant le matériel expérimental. Il s'agit essentiellement 
de Copépodes Harpacticides, de Nématodes et de Gastrotriches. Ces 
organismes endobiontes, extraits de la nacre de Pinna nobilis en cours 
de dégradation, possèdent l'arsenal enzymatique nécessaire à la 
dégradation de la trame chitinoprotéique associée aux strates minérales 
de la coquille. 
Les enzymes concourant à la dégradation des trames chitino-
protéiques des coquilles de Mollusques peuvent être mis en évidence d 
dans des homogénats de coquilles. 
On peut noter également que cette activité enzymatique se 
manifeste exclusivement au niveau de la région corticale des strates 
calcifiées en cours de dégradation, cette région coïncidant d'autre 
part avec la zone d'infestation maximale par les microorganismes. Les 
régions exemptes d'endobiose ne manifestent par contre aucune activité 




Les échantillons de strates coquillières déposées dans 
les caisses expérimentales par - 37 m de profondeur et sur la masse 
filtrante de l'Aquarium de l'Université de Liège, nous ont également 
permis d'étudier la dégradation de la phase minérale des coquilles, 
notamment sous l'action des microorganismes endobiontes. 
b) Va£iations_pondéral_es_ des échantillons_de strates. 
£0£ui11ières. 
Les échantillons de strates coquillières isolées 
contenus dans les sachets en voile de nylon, ont été pesés avant leur 
dépôt dans les caisses expérimentales (C^ , C^ et C^) et au terme de 
durées variables d'immersion (poids sec après passage à 1'exsiccateur). 
Les variations pondérales mesurées ont été représentées graphiquement 
en portant, en ordonnée, la perte de poids exprimée en % du poids 
initial, et en abscisse, la durée d'immersion (figures 64 et 65). 
De manière générale, les différentes microstructures 
testées (nacre, prismes et microstructure lamellaire-croisée) subissent 
des variations assez semblables et parallèles (fig. 64 et 65 a et b). 
Dans les trois microstructures étudiées, les variations 
pondérales sont faibles durant la première année d'immersion (inférieures 
à 1 % du poids initial). 
Perte de poids 
Fig. 64 : Dégradation des coquilles de Mollusques en milieu naturel et en 
aquarium : variations du poids total calcifié de la nacre isolée 
de la coquille de Mytilus edulis 
(en ordonnée : la perte de poids, exprimé en % du poids initial) 
Perte de poids 
b 
65 : Dégradation des coquilles de Mollusques : variation du poids total 
calcifié au cours du temps (en milieu naturel) 
a) strate de primes isolée de la coquille de Pinna nobilis 
b) strates de microstructure lamellaire-croisée de la coquille 
de Tridacna gigas 
(en ordonnée,: perte de poids exprimé en % du poids initial) 
Durant la seconde année d'immersion, le poids calcifié 
diminue assez rapidement. L'amplitude de cette diminution est variable 
selon les strates envisagées : la diminution du poids calcifié atteint 
9 % du poids initial dans le cas de la nacre en feuillets de Mytilus 
au terme de la deuxième année d'immersion (fig. 64). Cette perte de 
poids représente 5 % du poids total dans le cas des prismes isolés de 
la coquille de Pinna (fig. 65 a) et dans le cas de la nacre columnaire 
de Turbo (non illustré). Elle est inférieure à 3 % dans le cas des 
microstructures lamellaires-croisées de Tridacna (fig. 65 b). 
c ) ^ terprétetion_des_varj.ations £ondérales_des_coquilles_ 
en_cours_de dégradation. 
Ainsi que nous l'avons signalé, nous n'avons jamais 
observé, sur les coquilles incorporées au sédiment, les marques carac-
téristiques d'une dissolution de carbonates par des processus purement 
chimiques tels qu'ils sont décrits par ALEXANDERSSON (1976). Il semble 
donc peu probable que les variations pondérales observées puissent s'expliquer 
par des phénomènes de dissolution des strates calcifiées. 
D'autre part, les sachets expérimentaux étant "enfermés" 
dans une caisse fixée au niveau du sédiment, il est peu vraisembable que 
la perte de poids des strates calcifiées soit causée par une altération 
mécanique (abrasion ou fragmentation), du moins de manière sensible. Un 
tel phénomène aurait, par ailleurs été observé dès l'immersion et durant 
les deux années d'expérimentation. 
D'autre par u • les analyses granulométriques du sédiment 
(fig. 33) indiquent qu'il n'y a pas eu de changement dans le régime de sédimen-
tation , et les variations pondérales mesurées sont particulièrement 
importantes durant la seconde année d ' immersion. 
Remarquons encore que les variations pondérales mesurées 
au niveau de la nacre isolée de Mytilus edulis sont très comparables en 
milieu naturel et en conditions d'aquarium (fig. 64). L'hydrodynamisme 
étant quasi nul au niveau de la masse filtrante de l'aquarium, l'abrasion 
ne peut pas être considérée comme seule responsable de la dégradation. 
Fig. 66 : Dégradation de la strate de nacre isolée de la coquille de 
Pinna nobilis (18 mois d'immersion) 
a) Délitement des strates corticales (macrophotographie) 
Echelle 5 mm 
b) Matériel fin délite suite à l'activité des organismes en-
dolithes (microphotographie sans fixation ni coloration) 
Echelle 10 ym 
Fig. 67 : Surface des strates corticales de la nacre de Pinna nobilis 
en cours de délitement examinées au microscope"électronique 
à balayage. Remarquer la zone très altérée dans le haut de 
l'image; cette couche est éliminée par délitement et "découvre" 
la couche sous-jacente (à l'avant plan) moins altérée. 
Echelle 10 ym 
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Fig. 68 : a et b : Matériel fin delite de la strate de nacre columnaire 
isolée de la coquille de Turbo chrysostomus, après 
21 mois d'immersion (microphotographie en observation 
directe, sans fixation ni coloration) Echelle 10 ym 
Fig. 69 : Fragments de prisme de Pinna nobilis délité après dégradation 
des fourreaux organiques (après 21 mois d'immersion)(micropho-
tographie en observation directe sans fixation ni coloration) 
Echelle 10 ym 
b 
Fig. 70 : Dégradation des strates de microstructure lamellaire-croisée 
de la coquille de Glycimeris glycimeris (21 mois d'immersion) 
a) Matériel fin delite suite à l'activité des organismes en-
dolithes (microphotographie sans fixation ni coloration). 
Echelle 10 ym 
b) Surface de la coquille de Glycjmeris glycimeris examinée 
au microscope électronique à balayage. Remarquer les traces 
de delitement (flèches) 
Echel le 10 ym 
L'examen au microscope électronique à balayage des strates 
minérales en cours de dégradation montre de nettes figures de délitement 
superficiel (fig. 66, 67, 68, 69 et 70). On peut observer ces figures de 
délitement dans la nacre en feuillet de Pinna nobilis (fig. 66 et 67), 
dans la nacre columnaire de Turbo chrysostomus (fig. 68), dans la couche 
de prismes de Pinna nobilis (fig. 69) et dans la structure lamellaire-
croisée de Glycimeris glycimeris (fig. 70). 
La cinétique d'émission du matériel délité a été étudiée 
en laboratoire sur un échantillon de nacre de Pinna nobilis, immergée 
préalablemait pendant 18 mois au niveau d'un chenal intermatte, par - 37 m 
de profondeur. Cet échantillon était fortement conlonisé par des Cyano-
phycées et des Champignons endolithes, quelques Rhodophycées et une 
Cleonia celata (spongiaire). 
Le matériel délité se présente sous deux formes : d'une part 
des plaquettes minces isolées, correspondant à quelques tablettes de 
nacre juxtaposées (fig. 66 b) dont la plus grande dimension est en moyenne 
de 26,67 1 6,OAyU m (intervalle de confiance au niveau 5 %, n = 200) et 
d'autre part, des plaques de taille nettement plus importante, composées 
de nombreux feuillets superposés (fig. 66 a). 
Le matériel cortical ainsi délité est presque exempt de 
matière organique ainsi que cela apparaît à l'examen du tableau 26. 
TABLEAU 26: TENEURS EN MATIERE ORGANIQUE DES REGIONS SUPERFICIELLES 
MOYENNE ET PROFONDE D'UNE STRATE DE NACRE DE PINNA NOBILIS 
EN COURS DE DEGRADATION COMPAREES A LA NACRE "FRAICHE" 
(3 MESURES). 
Région Teneurs en matière organique 
Lamelles superficielles,délitées ou en 
cours de délitement (="Fraction super-
ficielle" du Tableau 24). 
0,01 % à 0,18 % 
Région corticale cohérente,infestée d' 
endobiontes nombreux (="Fraction inter-
médiaire" du Tableau 24 ). 
1,09 % à 2,37 % 
Région profonde non altérée par les 
endobiontes(="Fraction profonde" du 
Tableau ). 
3,87 % à 4,41 % 
Nacre "témoin" non altérée 4,05 % à 4,21 % 
x x plaquettes minces isolées 
o o poids total de matériel délité 
ig. 71 : Quantité de matériel délité au cours du temps à partir d'un strate de nacre de Pinna nobilis 
altérée par une immersion de 18 mois en mer 
Les lamelles superficielles en cours de délitement contien-
nent nettement moins de matière organique que les strates corticales 
encore cohérentes, en cours de dégradation intensive. Dans ces strates 
corticales, la teneur en matière organique est elle-même plus faible 
que dans la nacre non altérée, témoignant ainsi de la dégradation 
poussée de la matrice organique dans les régions de la coquille envahie 
( 1 ) 
par une biomasse endogée importante 
La figure 71 montre la cinétique d'émission du matériel 
délité en conditons de laboratoire (t° 16° - 0,8°C., débit constant d'eau 
de mer 12 l/min).La quantité de matériel délité par jour, semble constante 
pendant la durée de l'expérience, et ce, tant en ce qui concerne le poids 
total de matériel délité, qu'en ce qui concerne le matériel fin (plaquettes 
isolées). Les deux "courbes" de la figure 71 Peuvent être assimilées à 
des droites statistiques (coefficient de corrélation R supérieur à 0,997). 
La quantité de matériel délité est d'environ 70 mg par jour 
pour 100 grammes de nacre. Parmi ces 70 mg, 44 mg sont constitués de 
matériel fin (les plaquettes minces). 
Ce phénomène de délitement est probablement lié à la présence 
et à l'activité des organismes endolithes. 
Les plaquettes isolées pourraient également être dues à la 
présence de l'éponge Cliona celata. FUTTERER (1974) a montré que l'acti-
vité de perforation de ce Spongiaire était accompagnée de l'émission de 
particules de 15 à 40 pm (soit du même ordre de grandeur que les particules 
délitées à partir de la nacre en cours de dégradation). Cet auteur a 
également montré que ces particules peuvent constituer jusqu'à 2 à 3 % du 
(1) : Les filaments d'algues qui se sont développés au sein des coquilles 
sont recherchés par certains Mollusques au régime alimentaire extrê-
mement spécialisé (Prosobranches Acmeidae, certains Polyplacophores). 
Ces Mollusques érodent la couche corticale des coquilles au moyen de 
leur radula, à la recherche des Chloro- et Rhodophycées endolithes 
(FARROW et CL0KIE, 1979) contribuant ainsi à la dégradation des 
coquilles. Des marques radulaires typiques ont été observées à 
plusieurs reprises sur divers échantillons disposés sur le cadre 
expérimental (CA). 
poids total du sediment dans le nord de l'Adriatique (elles peuvent 
même représenter 30 % du poids du sédiment de certains lagons du 
Pacifique). 
d) £m£l£cat£0ns_séd£ment.0li0£i£ues du_d£litemen_t des coquilles. 
Les particules délitées de la surface des coquilles en 
cours de dégradation s'accumulent dans les sédiments ainsi que le montre 
la figure 72. 
Il s'agit de courbes granulométriques exprimées en"nombre de 
grains" comme le préconise PRENANT pour l'interprétation écologique de 
données sédimentologiques (PRENANT, 1960). Après tamisages, le pourcentage 
pondéral de sédiment retenu sur chaque tamis a été transformé en "nombre 
de grains" à l'aide des formules de PRENANT. Les "courbes" sont représen-
tées en coordonnées bilogarithmiques : en ordonnée figure le logarithme 
du nombre de grains (N) retenu sur chaque tamis, et, en abscisse l'ouver-
ture de maille des différents tamis utilisés (v.p.13^ les maillages les 
plus fins sont les plus éloignés de l'origine des axes. 
Au début de l'expérience (par rapport au sédiment 
environnant (a)), la masse détritique de la caisse C^ (b) est appauvrie 
en fraction fine (flèche), ainsi que nous l'avions déjà signalé 
fig. 34). Après plus de deux ans d'expérience (en septembre 1981), la 
masse détritique des caisses expérimentales C^ et C^ est au contraire 
fortement enrichie en particules de petite taille (indiquées par une 
flèche) retenues par le tamis de maillage 20 pm. Il s'agit vraisembla-
blement des particules délitées à partir des coquilles en cours de 
dégradation. 
Fig. 72 : Comparaison des "courbes de Prenant" (en"nombre de grains") 
du sédiment et du sable des caisses expérimentales C^ et C^ 
au cours de la dégradation des coquilles (explication : voir 
texte). 
a : "courbe de Prenant" du sédiment, en juin 1979. 
b : "courbe de Prenant" de la masse sédimentaire de la 
caisse C^ en juin 1979. 
c : "courbe de Prenant" de la masse sédimentaire de la 
caisse C^ en septembre 1981. 
d : "courbe de Prenant" de la masse sédimentaire de la 
caisse C~ en septembre 1981. 
H) ÇiËÇy?§i2^_SÉttérale et_conclusions 
Dans les quelques mois qui suivent leur dépôt à 
l'interface eau-sédiment, après la mort de l'animal, les coquilles de 
Mollusques sont envahies par des microorganismes qui pénètrent les 
strates minérales et s'y multiplient rapidement. Nous avons montré 
que certains de ces microorganismes - Bactéries et Oomycètes, 
essentiellement - se développent de préférence au niveau des matrices 
organiques intercristallines auxquelles ils sont intimement fixés. 
Nous avons également montré que la matière organique des 
coquilles incorporées aux sédiments marins se dégrade rapidement suivant 
une cinétique plus ou moins parallèle à la cinétique d'infestation des 
strates coquillières par les microorganismes endogés. La résorption de 
la matière organique s'effectue au niveau des strates corticales des 
coquilles en cours de dégradation, là où la biomasse endqgée est 
importante. C'est également au niveau cortical des strates minérales 
en cours de dégradation que nous avons mis en évidence les enzymes 
hydrolytiques, chitinase et protéase , émises,selon toute 
vraisemblance, par les champignons et bactéries .particulièrement 
abondants dans cette région, qui sont par ailleurs capables de sécréter 
ces enzymes in vitro. 
Ces résultats suggèrent que le développement et la 
prolifération des microorganismes endobiontes se réalisent aux dépens 
de la matrice organique des coquilles colonisées. 
L'ensemble de nos observations nous permet d'autre part 
de proposer un modèle de la cinétique d'altération de la phase minérale 
des coquilles. 
Lorsque la teneur en matière organique des couches exter-
nes est devenue très faible (inférieure à 1 % de la teneur initiale), 
cette région est "fragilisée" par rapport aux couches riches en 
matière organique. Les perforations nombreuses, augmentant la porosité 
des strates corticales, accentuent cette fragilité, conduisant ainsi au 
délitement de la strate sous forme de minces plaquettes à très faible 
teneur en matière organique. Ce matériel délité s'incorpore aux sédiments 
et contribuerait à constituer sa "fraction f i n e " ^ . 
Le résultat du délitement est l'élimination d'une couche 
superficielle appauvrie en matière organique, mettant ainsi à la portée 
des microorganismes endolithes les couches plus profondes, encore 
exemptes d'endobiose. 
La dégradation de la coquille peut alors se poursuivre, selon 
le schéma que nous venons de décrire. 
La séquence des événements intervenant dans la dégradation 
des coquilles est schematisee dans la figure {J ci-après qui neg Lige 
cependant de tenir compte de l'intervention des enzymes hydrolytiques 
libres des eaux interstitielles et de l'intervention de la méiofaune. 
La dégradation des coquilles selon le schéma de la figure 73 
auquel il conviendrait d'ajouter l'intervention des hydrolases libres 
des eaux interstitielles et celle des animaux mésopsammiques, doit 
conduire à la dégradation complète de la coquille à plus ou moins long 
terme. Ceci n'est cependant pas toujours le cas. Divers phénomènes 
peuvent intervenir pour bloquer le cycle, temporairement ou définitivement 
Ce sont essentiellement l'épibiose, la cryptocristallisation et 1' 
enfouissement au sein des sédiments. 
(1) Remarquons que le "matériel fin", fragile et pauvre en matière 
organique est nettement plus accessible à la dégradation purement 




Fig. 73 : Synthèse schématique des phénomènes intervenant dans la dégradation 
des coquilles de Mollusques au niveau des sédiments marins sous 
l'effet des organismes endobiontes. 
Dans certaines circonstances, l'épibiose peut atteindre 
100 % de la surface des coquilles. De très nombreux organismes peuvent 
intervenir : Rhodophycées (Lithophylium)abondantes, Serpulidae (Polychètes), 
Spongiaires et Tuniciers. Mais les plus abondants sont les Bryozoaires 
(de très nombreuses espèces ont encroûté les coquilles et les strates 
( 1 ) 
isolées disposées sur notre dispositif expérimental ). Lorsque 
l'épibiose entraine un recouvrement complet, nous avons constaté la 
dégénérescence des organismes endolithes. Une nouvelle activité de 
perforation ne rdevient possible qu'après l'élimination (ou la colonisa-
tion ) des épibiontes eux-même.. 
La cryptocristallisation est la croissance des cristaux de 
CaC0_ au sein de cavités pratiquées dans des particules sédimentaires 
(2) 
(MILLIMAN, 1974). . Dans certains cas, nous avons pu observer la 
croissance de cristaux à partir des parois de perforations abondonnées 
par les microorganismes qui les avaient percées. Nous ne sommes pas 
en mesure de préciser l'origine de ces cristallisations (d'origine abio-
tique ou résultant d'une activité bactérienne, par exemple). Il a été 
montré que les perforations algaires sont fréquemment à l'origine des 
enveloppes de micrite de nombreux grains calcaires (BATHURST, 1966; 
MARGOLIS et REX, 1971,...). Lorsque l'enveloppe de micrite formée est 
complète et recouvre entièrement la coquille, l'endobiose et le déli-
tement cortical des strates sont inhibés, comme dans le cas de 
l'épibiose. On peut alors assister à la formation de "Rhodolithes" 
dont la dégradation est plus lente que celle des coquilles. 
(1) 13 espèces déterminées par Melle C. RADERMACHER, assistante, que 
nous remercions vivement de sa collaboration. 
Huit espèces sont communes : Calpensia nobilis, Schizobrachiella 
sanguinea, Schizomavella auriculata, Cribrilaria radiata, Hippothoa 
sp., Caberea boryi, Beania hirtissima et Metroperiella lepalioides. 
(2) Selon cet auteur, le terme de "micrite" doit être réservé aux 
cristaux de calcite. N'ayant pas déterminé la minéralogie des 
précipités observés, nous préférons employer le terme général de 
"cryptocristallisation'.' 
L'enfouissement des restes coquilliers au sein des 
sédiments suite à l'activité d'organismes limicoles (HAUKSSON, 1979) 
ou à des Dhénoménes géologiques (courants de turbidité, sédimentation 
( 1 ) 
importante,...) soustrait les coquilles à l'activité biologique 
Si les conditions physicochimiques sont favorables, la coquille pourra 
se fossiliser, en conservant éventuellement une partie de sa matière 
organique inaltérée. Ceci permet d'expliquer la persistance de matrices 
organiques au sein des coquilles remontant à l'époque primaire (Ordo-
vicien) ainsi que l'on montré les nombreux travaux de GREGOIRE (voir, 
par exemple, GREGOIRE, (1981)pour une synthèse). 
La chitine est un polymère largement répandu dans la nature, 
et dans le monde marin en particulier. Zo BELL et RITTENBERG (1938) ont 
estimé à plusieurs milliards de tonnes les "sédiments chitineux en 
provenance d'exuvies et de cadavres d'organismes planctoniques 
susceptibles de se déposer annuellement au fond des océans. Ces auteurs 
ont montré que les cuticules sont très rapidement altérées et ne 
s'accumulent jamais dans les sédiments. Au cours de ce travail, nous 
avons montré que la chitine des coquilles de Mollusques détritiques 
était rapidement dégradée, d'abord probablement par des enzymes élabo-
rés par des microorganismes du sédiment, puis par des microorganismes 
endo- et chasmolithes, enfin par des consommateurs animaux du 
mésopsammon.Nous pouvons ainsi conclure qu'il est très peu probable 
que les sédiments marins puissent constituer un "piège" à chitine du 
moins pour ce qui est de la chitine d'origine coquillière. Ce poly-
saccharide, bien que très résistant à la dégradation chimique est 
rapidement dégradé et remanié au niveau des sédiments organoclastiques. 
Presque toute la chitine des restes squelettiques de Mollusques 
(1) MAY et PERKINS (1979) ont néanmoins montré que des restes enfouis 
à plus de 160 cm sous le niveau du sédiment étaient colonisés 
(faiblement, il est vrai), par des "coccoid forms" d'affinité 
incertaine. 
est hydrolysée lors des premières phases de la diagenèse des 
coquilles, constituant ainsi une source d'aliments énergétiques 
pour les organismes consommateurs ou décomposeurs vivant à la 
surface des sédiments. 
RESUME GENERAL ET CONCLUSIONS 
- Fool : Canst tell how on oyster makes 
his shell ? 
- Lear : N o . 
- Fool : Nor I neither; but I can tell 
why a snail has a house. 
- Lear : Why ? 
- Fool : Why, to put's head in ... 
W. SHAKESPEARE 
King Lear, Acte I, Scène 5 
Les phénomènes naturels ignorent les démarcations entre les 
disciplines scientifiques. Nous avons voulu regarder la coquille des 
Mollusques non en l'isolant de ses contextes, mais en la restituant dans 
son cadre évolutif et dans son environnement naturel, ce qui nous a 
conduit à nous plier à une approche pluridisciplinaire. 
Dans une première étape, nous avons examiné les microstruc-
tures des coquilles de Mollusques et proposé une classification de ces 
microstructures en sept groupes architecturaux comprenant vingt catégories 
microstructurales. Nous avons dégagé le concept de "cristallite", unité 
élémentaire répétitive, généralement polycristalline, dont l'agencement selon 
des règles précises détermine la catégorie microstructurale de la strate. 
Le cristallite est gainé d'une matrice organique "extracristalline". Les 
monocristaux qui le composent sont eux-mêmes, gainés d'une matrice organi-
que dite "intracristalline" 
La composition chimique des matrices organiques associées aux 
cristallites reflète, au niveau moléculaire, leur relative homogénéité 
ultrastructurale. Les matrices organiques sont essentiellement chitinoprotéi-
ques, les protéines étant plus ou moins tannées par des ponts quinoniques. 
Comme les variations ultrastructurales, les variations de la 
composition chimique des matrices, peuvent s'expliquer, par des modifications 
d'ordre évolutif. 
Les principales tendances évolutives que nous avons pu mettre 
en évidence sont les suivantes : 
- La tendance au tannage des formations cuticulaires lors du 
passage des stades représentés actuellement par les Aplacophores vers celui 
des Polyplacophores s'intensifie chez les Conchifères. Les formations 
cuticulaires, couvrant tout le corps chez les Aplacophores constituent les 
seules structures"squelettiques" dans cette classe. Elles se limitent 
ensuite à la "ceinture" et au "périostracum" des cérames de Polyplacopho-
res, et au seul "périostracum" des coquilles de Conchifères. 
- Une seconde tendance est la réalisation de "strates" 
calcifiées, diversement architecturées. Ces strates minérales apparaissent 
chez les Polyplacophores, où elles ne couvrent qu'une portion limitée de 
la région dorsale; elles couvriront tout le corps chez les Conchifères. Dans 
certaines lignées évolutives, cependant, la coquille régresse et même 
disparaît. 
- Chez les Conchifères, les strates minérales, initialement 
nacroprismatiques, sont remplacées polyphylétiquement par des microarchi-
tectures de type entrecroisé. Cette évolution structurale s'accompagne 
de modifications de la composition chimique des matrices organiques des 
coquilles : les lignées évolutives dans lesquelles la coquille garde son 
plein développement et sa position initiale, extérieure à l'animal, se 
caractérisent par une diminution de plus en plus poussée de la teneur en 
matière organique des strates coquillières et une réduction de plus en 
plus marquée de la proportion de chitine. Une tendance inverse, c'est-à-dire 
l'augmentation de la teneur en matière organique et en chitine, caractérise 
les lignées évolutives où la coquille régresse et devient interne avant de 
disparaître (Gastéropodes Opisthobranches et Céphalopodes). 
Ces précisions sur la composition chimique des coquilles 
étant acquises, nous avons abordé l'étude de l'apport des coquilles à la 
constitution du pool organodétritique des sédiments en baie de Calvi. 
Les coquilles de Mollusques interviennent de manière importante dans la 
constitution de la fraction organoclastique, quelle que soit la profondeur 
du prélèvement (de 0 à 1200 m); elles y apportent non seulement une quantité 
importante de matières minérales, principalement sous forme de carbonates 
de calcium, mais aussi les polymères organiques, scléroprotéineset chitine 
des matrices organiques associées aux strates minérales. 
L'origine des restes coquilliers de certains sédiments 
est double : aux coquilles détritiques de la malacofaune strictement 
locale s'ajoutent les débris coquilliers en provenance d'autres 
biocénoses, en particulier les biocénoses se développant sur substrats 
rocheux. 
L'étude systématique des restes coquilliers rencontrés 
dans les sédiments fait apparaître qu'ils proviennent d'un nombre 
considérable d'espèces différentes de Gastéropodes.essentiellement Méso-
et Néogastéropodes : pour la plupart, il s'agit donc de coquilles 
architectures selon le mode lamellaire-croisé; Les coquilles 
constituent le plus souvent l'essentiel de la biomasse de chitine des 
sédiments organoclastiques. La teneur en chitine dans les sédiments est 
cependant faible, plus faible encore que les valeurs auxquelles on 
devrait s'attendre étant donné la présence des coquilles à architecture 
lamellaire-croisée,ce qui suppose l'existence de mécanismes de dégradation 
de la chitine ceci est confirmé par la comparaison des teneurs en chitine 
de restes de coquilles trouvées dans les sédiments et des coquilles des 
mêmes espèces, provenant d'organismes vivants. 
Cette constatation nous a amené à étudier les mécanismes de 
la dégradation des coquilles de Mollusques lors des premières phases de 
leur diagenèse, entre le moment de la mort de l'organisme et l'enfouis-
sement sédimentaire des restes coquilliers. 
Après avoir montré que, le plus souvent, les coquilles 
arrivent au niveau du sédiment sans altération appréciable, nous avons vu 
que la dégradation mécanique (abrasion) et chimique (dissolution) étaient 
négligeables par rapport à la biodégradation, du moins dans les conditions 
de l'expérience que nous avons réalisée. 
Dès le dépôt d'une coquille dans un milieu détritique, la 
dégradation de sa matrice organique commence,apparemment, sous l'action 
des enzymes (hydrolases) libérés par les microorganismes du sédiment. 
Dans les premiers mois qui suivent sont dépôt, la coquille est envahie 
par des vagues d'organismes endobiontes qui se succèdent, perforent les 
strates minérales et se multiplient au sein des coquilles. Nous avons 
montré que ces organismes endogés, surtout les hétérotrophes, possèdent 
les potentialités enzymatiques nécessaires à la dégradation des trames 
organiques des coquilles. Chitinase et protéase, ont été mises en 
évidence au sein même des coquilles en cours de dégradation. L'action 
de ces hydrolases provoque la dégradation de la matrice organique des 
couches corticales, où l'attaque par les microorganismes endogés est le 
plus manifeste. Les organismes de la méiofaune interviennent également 
dans la dégradation de la matrice organique des coquilles détritiques. 
L'altération de la trame organique et les 
perforations des strates corticales provoquent le délitement de la couche 
superficielle sous forme de minces plaques ou tablettes, presque dépour-
vues de matière organique et beaucoup plus accessibles à la dégradation 
mécanique et chimique que les coquilles. De plus, l'élimination de la 
couche superficielle "appauvrie" en matière organique, découvre les 
couches sous-jacentes, indemnes et plus riches en matière organique et 
les rend accessibles à la biodégradation ultérieure et à la progression 
de la destruction du matériel coquillier. 
Par cette étude pluridisciplinaire, nous espérons avoir pu 
montrer que la coquille des Mollusques est loin de ne représenter qu'une 
particularité anatomique d'un phylum du règne animal parmi d'autres, et, 
par là, une bonhe source de caractères taxonomiques pour le systématicien. 
Dans le sillage d'évolutionnistes comme Marcel FLORKIN et Charles GREGOIRE à 
Liège, E.T.DEGENS et M. GHISELIN aux U.S.A., nous avons pu trouver dans 
la coquille une structure morphologique complexe dont les modifications 
architecturales et moléculaires peuvent être décrites et suivies dans 
les principales lignées de Mollusques, nous apportant des informations 
sur son évolution au sein de ce vaste phylum. 
Malgré l'ancienneté du phylum des Mollusques, déjà diversi-
fié au Cambrien, malgré l'extraordinaire développement des peuplements de 
Mollusques, notamment dans tous les océans qui couvrirent la terre depuis 
cette époque géologique, malgré aussi la texture de ces coquilles parti-
culièrement compactes et à première vue presque indestructibles,les 
coquilles abandonnées après la mort des Mollusques n'ont pas constitué 
ces "pièges" à matières organiques azotées (protéines et chitine) qu'on 
aurait pu imaginer. Si quelques coquilles furent soustraites à la diagenèse 
pour nous livrer des témoins fossilisés (et parfois remarquablement 
conservés) des espèces disparues, ce ne dût être que dans des cas et des 
conditions exceptionnelles. Nous avons vu, en effet, que les constituants 
des coquilles de Mollusques sont rapidement réintégrés dans les cycles 
biologiques, grâce à l'intervention efficace de toute une gamme de 
processus de biodégradation, qui concourent à l'hydrolyse de la matière 
organique de la coquille et à la pulvérisation rapide du matériel minéral 
fixé à ce niveau. 
Ces mécanismes de désintégration, on pouvait certes en 
postuler l'existence, mais on n'en connaissait ni la nature des organismes 
responsables, ni la vitesse, ni l'efficacité. Grâce aux excellentes possi-
bilités d'expérimentation in situ offertes par les abords de la Station 
de l'Université de Liège à Calvi, nous avons pu, nous l'espérons du moins, 
révéler les principales facettes de cet important phénomène, et propeser 
à cette occasion une méthodologie d'investigation applicable à d'autres 
types de structures squelettiques minéralisées et à d'autres milieux 
sédimentaires. 
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P . t r i s t i s ( O r b i g n y ) 
N c 0 
C a + 
C a + / + 
C a + 
C a + 
C a + 
C a + 
C a + / + + / + 
C a + 
C a + 
C a + / + 
C a + 
C a + 
C a + 
C a + 
C a + + / + 
C a + / + 
C a + / + 
C a .+ 
C a + 
C a + 
C a + 
C a + 
C a + + 
M E S O G A S T R O P O D A 
V I V I P A R A C E A 
V I V I P A R I D A E • • • • • • • • • • • 
V i v i p a r u s f a s c i a t u s ( M i l l e t ) 
A M P U L L A R I I D A E 
• • • • • • • • • • • • a 
A m p u l l a r i a o v a t a ( O l i v i e r ) 
L I T T O R I N A C E A 
L I T T O R I N I D A E 
L i t t o r i n a n e r i t o i d e s (L.) 
L . s a x a t i l i s r u d i s ( M a t o n ) 
L . l i t t o r a l i s (L.) 
L . l i t t o r e a (L.) 
L . s c a b r a (L.) 
L . z i c z a c ( G m e l i n ) 
N o d o l i t t o r i n a t u b e r c u l a t a (Menke) 
T e c t a r i u s m u r i c a t u s (L.) 
P O M A T I A S I D A E 
P o m a t i a s e l e g a n s ( M ü l l e r ) 
C Y C L O S T R E M A T I D A E 
T r o p i d o p h o r a l i g a t a ( S o w e r b y ) 
R I S S O A C E A 
R I S S O I D A E 
R i s s o a v a r i a b i l i s ( M u h l f e l d t ) 
R . g u e r i n i ( R e c l u z ) 
R i s s o s t o m i a m e m b r a n a c e a ( A d a m s ) 
N c O 
C a + 
N c 0 
N c 0 
N c O 
N c 0 / 0 
N c 0 
N c 0 
N c 0 
N c 0 / 0 
C a + / + 
C a + 
N c 0 
N c O 
N c 0 
B I T H Y N I I D A E 
B i t h y n i a t e n t a c u l a t a (L.) C a 
H Y D R O B I I D A E 
H y d r o b i a u l v a e ( P e n n a n t ) N c 0 
C E R I T H I A C E A 
T U R R I T E L L I D A E 
• • • • • • • • • • • • a 
T u r r i t e l l a c o m u n i s ( R i s s o ) N c 0 0 / 0 
A r c h i m e d i e l l a t r i p l i c a t a ( B r o c c h i ) N c 0 
V E R M E T I D A E 
L e m i n t i a a r e n a r i a (L.) N c 0 
C E R I T H I D A E 
G o u r m y a v u l g a t a ( B r u g u i è r e ) N c 0 
G o u r m y a r u p e s t r i s ( R i s s o ) N c 0 
M E L A N I I D A E 
M e l a n i o p s i s s p N c 0 
E P I T O N I A C E A 
S C A L I D A E 
E p i t o n i u m s c a l a r e (L.) N c 0 
S T R O M B A C E A 
A P O R R H A I D A E 
A p o r r h a i s p e s - p e l e c a n i (L.) N c 0 
S T R O M B I D A E 
S t r o m b u s d e c o r u s ( R ö d i n g ) 
S . p u g i l i s (L. ) 








N A T I C A C E A 
N A T I C I D A E 
L u n a t i a c a t e n a (Da C o s t a ) N c 
N a t i c a r i u s m i l l e p u n c t a t u s (Lck) C a 
N a t i c a c h e m n i t z i ( P f e i f f e r ) C a 
P o l i n i c e s d u p l i c a t u s (Say) N c 
0 
+ / + 
+ 
0 
T O N N A C E A 
C A S S I D I D A E 
P h a l i u m s t r i g a t u m ( G m e l i n ) 
S e m i c a s s i s g r a n u l a t u m ( G m e l i n ) 
N c 
N c 0 
0 
C Y M A T I I D A E 
C y m a t i u m c u t a c e u m c u t a c e u m (L.) N c 
C . c u t a c e u m c u r t a (L.) N c 
C . c o r r u g a t u m (Lck) N c 





B U R S I D A E 
B u r s a b u f f o ( R ö d i n g ) 





N E O G A S T R O P O D A 
MURICACEA 
M U R I C I D A E 
T r u n c u l a r i o p s i s t r u n c u l u s (L.) N c O O / O (?) 
M u r i c o p s i s s p N c 0 
M u r e x b r a n d a r i s (L.) N c 0 
M . t r i b u l u s (L.) N e O 
M . t r a p a ( R ö d i n g ) N c O 
C e r a s t o t o m a - e r i n a c e u m (L.) N c O 
T H A I D I D A E 
N u c e l l a l a p i l l u s (L.) 
T h a i s h a e m a t o s t o m a (L.) 
T . d e l t o i d e a (Lek) 
N c 0 / 0 0 / 0 
N c 0 
N c 0 
M A G I L I D A E 
C o r a l l i o p h i l l a m e y e n d o r f f i ( C a l c a r a ) N c 0 
L a t i a x i s m a w a e ( G r a y ) N c O 
B U C C I N A C E A 
C O L U M B E L L I D A E 
P y r e n e o c e l l a t a ( L i n k ) N c 0 
B U C C I N I D A E • • • • • • • • • • 
B u c c i n u m u n d a t u m (L.) N c 0 (?) 0 
C o l u s g r a c i l i s (Da C o s t a ) N c 0 
N e p t u n e a a n t i q u a (L.) N c 0 
N o r t h i a n o r t h i a e ( G r i f f i t h & P i d g e o n ) N c O 
E u t h r i a c o r n e a (L.) N c 0 
M o h n i a a b y s s o r u m ( V e r r i l l ) N c O 
N A S S A R I I D A E 
H i n i a r e t i c u l a t a (L.) 
H . i n c r a s s a t a ( S t r ö m ) 
F A S C I O L A R I I D A E 
• • • • • • • • • • • • • a 
O p e a t o s t o m a p s e u d o d o n ( B u r r o w ) 
F u s i n u s r o s t r a t u s ( O l i v i ) 
V O L U T A C E A 
O L I V I D A E 
A n c i l l a a l b o c a l l o s a ( L i s c h k e ) 
O l i v e l l a v e r r e a u x i ( D u c l o s ) 
0 . s e m i s t r i a t a (Gray) 
J a s p i d e l l a j a s p i d e a ( G m e l i n ) 
A g a r o n i a t e s t a c e a (Lck) 
V O L U T I D A E 
V o l u t a m u s i c a (L.) 
H a r p u l l i n a l a p p o n i c a (L.) 
C O N A C E A 
T U R R I D A E 
T u r r i s u n e d o ( K i e n e r ) 
C O N I D A E 
C o n u s s i e b o l d i ( R e e v e ) 
C . m e d i t e r r a n e u s ( H w a s s ) 
T E R E B R I D A E • • • • • • • • • • 
I m p a g e s h e c t i c a (L.) 
N e 0 
N e 0 
N e 0 
N e O 
N e 0 
N e 0 
N e 0 
N e 0 
N e 0 
N e O 
N e 0 (?) 
N e 0 
N e 0 
N e 0 
N e 0 
O P I S T H O B R A N C H I A 
A C T E O N I D A E 
A c t e o n t o r n a t i l i s (L.) N c 0 
T E N E U R EN C H I T I N E DES O P E R C U L E S C A L C I F I E S DE 23 E S P E C E S 












Astrea rugosa 5 1441,6 99,52 4,12 
Galeoastrea modesta 3 47512,8 99,73 4,91 
Turbo cornutus 3 42521,1 99,45 3,17 
Turbo coronatus 4 20574,6 99,74 1,74 
Turbo natalensis 1 2916,5 99,73 2,31 
Turbo sarmaticus 1 1041,4 99,52 1,35 
Turbo stenogyrus 3 1073,2 99,03 1,86 
Turbo torquatus 3 37017,2 98,60 1,55 
PHASIANELLIDAE 
Phasianella australis 3 3256,5 98,86 6,51 
LIOTIIDAE 
Arene lurida 10 55,2 44,04 0,70 
Macararene cookeana 1 257,8 45,51 0,43 
NERITIDAE 
Clithon olivaceus 10 173,5 97,83 0,84 
Nerita peloronta 15 638,9 97,57 0,88 
Nerita senegalensis 10 236,4 97,40 0,79 
Neritina gagates 9 119,1 98,07 0,62 
Neritopteron mauritiensis 9 134,3 95,81 0,76 
Puperita pupa 15 85,1 97,67 0,71 
Theodoxus fluviatilis 15 148,3 96,42 0,78 
Theodoxus luteofasciatus 15 61,5 94,51 0,76 
AMPULLARIIDAE 
Ampullaria ovata 5 538,9 97,40 1,52 
POMATIASIDAE 
Pomatias elegans 10 210,4 94,60 0,32 
NATICIDAE 
Natica chemnitzi 9 445,8 95,66 2,35 
Naticarius millepunctatus 6 1714,3 95,24 2,23 
C O M P O S I T I O N EN A C I D E S A M I N E S DE LA LAME C O R N E E T A N N E E DE 
L ' O P E R C U L E DE 3 E S P E C E S D ' A R C H E O G A S T E R O P O D E S 
( e x p r i m é en n o m b r e de r é s i d u s p o u r 100 A A ) 
A c i d e s a m i n é s T u r b o c o r n u t u s 
(1) 
P n a s i a n e l l a 
a u s t r a l i s 
(1) 
L i s c h k e i a 
a r g e n t e o n i t e n s 
(2) 
A s p 12 ,03 1 3 , 3 3 9 , 9 7 
T h r 3 , 7 3 4 , 4 7 1 , 3 8 
S e r 6 , 4 7 5 , 1 7 4 , 8 1 
G l u 5 , 6 1 6 , 2 1 1 , 7 1 
P r o 3 , 4 5 5 , 5 8 1 ,50 
G l y 2 5 , 1 8 2 6 , 9 7 4 1 , 5 9 
A l a 1 1 , 1 4 12 ,56 1 0 , 2 0 
C y s 0 , 7 3 ++ ++ 
V a l 7 , 7 2 5 , 0 7 4 , 2 3 
M e t 0 , 3 0 ++ ++ 
I s o 1 , 8 5 1,67 0 , 1 9 
L e u 4 , 5 7 4 , 6 8 6 ,32 
T y r 3 , 8 7 1,83 1 , 2 3 
P h e 2 , 2 8 4 , 6 8 7 , 7 0 
L y s 3 , 6 3 3 , 4 1 2 , 2 7 
H i s 2 ,25 0 , 8 6 1 , 4 5 
A r g 5 , 1 9 3 , 5 9 5 ,45 
(1) l a m e c o r n é e i s o l é e de l ' o p e r c u l e c a l c i f i é a p r è s t r a i t e m e n t 
p a r H C 1 0 , 5 N 
(2) o p e r c u l e c o r n é 
C O M P O S I T I O N EN A C I D E S A M I N E S DES P R O T E I N E S DE LA M A T R I C E 
C A L C A F F I N E DE L ' O P E R C U L E DE 3 E S P E C E S D 1 A R C H E O G A S T E R O P O D E S 
( e x p r i m é en n o m b r e de r é s i d u s p o u r 100 A A ) 
A c i d e s a m i n é s T u r b o p e t h o l a t u s T u r b o c o r n u t u s 
P h a s i a n e l l a 
a u s t r a i l s 
A s p 12 ,01 1 6 , 5 5 1 1 , 6 8 
T h r 8 , 2 9 1 0 , 3 6 5 , 5 8 
S e r 7 , 7 7 6 ,02 8 , 4 3 
G l u 9 , 5 9 9 , 7 1 1 0 , 1 5 
P r o 5 ,37 5 , 7 4 ++ 
G l y 12 ,28 12 ,02 1 1 , 4 7 
A l a 7 ,77 8 ,10 9 , 8 5 
C y s 2 ,79 5 , 0 7 ++ 
V a l 4 , 6 4 6 , 5 1 5 ,08 
M e t 0 , 6 9 0 , 7 6 ++ 
I s o 3 , 8 0 6 ,05 4 ,57 
L e u 5 , 8 1 5 , 2 2 6 ,90 
T y r 8 , 7 1 4 ,19 5 , 6 9 
P h e 3 , 5 5 0 , 2 6 7 , 4 1 
L y s 3,09 2 ,89 6 ,40 
H i s 1 , 2 0 0 , 5 6 3 , 2 5 
A r g 2 ,62 • + + 3 , 5 5 
M O L L U S Q U E S T R O U V E S V I V A N T S OU A L ' E T A T DE R E S T E S C O Q U I L L I E R S 
AU N I V E A U DES S E D I M E N T S M E U B L E S , OU F A I S A N T P A R T I E DE LA 
B I O C E N O S E A A L G U E S P H O T O P H I L E S SUR S U B S T R A T D U R , 
EN BAIE DE C A L V I 
A b r é v i a t i o n s u t i l i s é e s : 
A : C o q u i l l e t r o u v é e à l ' é t a t a d u l t e (et a c c e s s o i -
r e m e n t j u v é n i l e ) , d a n s un é t a t de c o n s e r v a t i o n 
tel que la c o q u i l l e n'a pas été r o u l é e . 
J : C o q u i l l e t r o u v é e à l ' é t a t j u v é n i l e e x c l u s i v e -
m e n t , d a n s un t r è s bon é t a t de c o n s e r v a t i o n 
(s i non r e p r i s e s o u s la m e n t i o n D ) . 
D : C o q u i l l e t r o u v é e à l ' é t a t d é t r i t i q u e e x c l u s i -
v e m e n t , i m p l i q u a n t un t r a n s p o r t p l u s ou m o i n s 
l o n g . 
S I , : S a b l e des c h e n a u x i n t e r m a t t e de l ' h e r b i e r à 
P o s i d o n i e s , p r o f . - 15 m . , p r è s de S T A R E S O 
( n° 1 sur la f i g . 1 9 ) . 
SI? et SIo : S a b l e des c h e n a u x i n t e r m a t t e de l ' h e r b i e r à 
P o s i d o n i e s , p r o f . - 35 m . , p r è s de S T A R E S O 
( n° 2 sur la f i g . 19). 
S G C F , et S G C F p : S a b l e G r o s s i e r s o u s l ' i n f l u e n c e des C o u r a n t s 
de Fond ( s a b l e à A m p h i o x u s ) , p r o f . - 45 m . , 
c o o r d . 8°47'45"E; 42°36'45"N (n° 3 sur la 
f i g . 19). 
DC : D é t r i t i q u e C ô t i e r , p r o f . - 60 m . , c o o r d . 
8 0 5 0 1 1 0 " E ; 42°38'15"N (n° 4 sur la f i g . 
DC p r a l . : F a c i è s à " P r a l i n e s " du D é t r i t i q u e c ô t i e r , 
p r o f . - 90 m . , c o o r d . 8°41'0 5 " E ; 42°37'20"N 
(n° 5 sur la f i g . 19). 
FMI : Fond M e u b l e I n s t a b l e , f a c i è s s a i s o n n i e r 
d ' h i v e r , p r o f . - 78 m . , c o o r d . 8°44' 1 6 " E ; 
42°34' 55" N (n° 6 sur la f i g . 1 9 ) . 
DL : D é t r i t i q u e dû L a r g e , p r o f . - 160 m . , c o o r d . 
8 0 4 5 1 0 0 " E ; 42°41'00"N (n° 7 sur la f i g . 1 9 ) . 
VB : V a s e B a t h y a l e , p r o f . - 4 1 0 m . , c o o r d . 
8°44'35" E ; 42°36'30"N (n° 8 sur la f i g . 1 9 ) . 
Cy : B i o c é n o s e à a l g u e s p h o t o p h i l e s sur s u b s t r a t 
d u r , f a c i è s à C y s t o s e i r a s t r i c t a ) , p r o f , en-
tre - 3 et - 27 m . , P o i n t e R e v e l l a t a . 
G A S T E R O P O D E S 
H A L I O T H I D A E 
H a l i o t i s l a m e l l o s a ( L a m a r c k ) 
S C I S S U R E L L I D A E 
S c i s s u r e l l a c o s t a t a d ' O r b i g n y 
S c i s s u r e l l a c r i s p a t a F l e m i n g 
F I S S U R E L L I D A E 
E m a r g i n u l a s o l i d u l a (Da C o s t a ) 
E m a r g i n u l a c a p u l i f o r m i s , P h i l i p p i 
E m a r g i n u l a e l o n g a t a (Da C o s t a ) 
F i s s u r e l l a s p e c i e s 
P A T E L L I D A E 
P a t e l l a s p e c i e s 
A C M E I D A E 
A c m a e a v i r g i n e a (Millier) 






DL VB cy 
L E P E T I D A E 
Propiiidium a n c y c l o i d e ( F o r b e s ) 
T R O C H I D A E 
D a n i l i a t i n e i ( C a l c a r a ) 
C a l l i o s t o m a w i s e r i ( C a l c a r a ) 
C a l l i o s t o m a c 0 n u l u m (L.) 
C a l l i o s t o m a l a u g i e r i 
C a l l i o s t o m a s p e c i e s 
C l e l a n d e l l a m i l l e g r a n a ( P h i l i p p i ) 
G i b b u l a t u r b i n o i d e s ( D e s h a y e s ) 
G i b b u l a t a n t i l l a M o n t e r o s a t o 
G i b b u l a d r e p a n e n s i s ( B r u g n o n e ) 
G i b b u l a a r d e n s (Von S a l i s ) 
G i b b u l a f a n u l u m ( G m e l i n ) 
G i b b u l a g u t t a d a u r i ( P h i l i p p i ) 
G i b b u l a s p e c i e s 1 
G i b b u l a s p e c i e s 2 
J u j u b i n u s e x a s p e r a t u s ( P e n n a n t ) 
J u j u b i n u s s t r i a t u s (L.) 
J u j u b i n u s g r a v i n a e ( M o n t e r o s a t o ) 














J (?) D 
J 
J u j u b i n u s s p e c i e s 
C l a n c u l u s c o r a l l i n u s ( G m e l i n ) 
C l a n c u l u s j u s s i e u i ( P a y r a u d e a u ) 
C l a n c u l u s s p e c i e s 
S K E N E I D A E 
T u b i o l a c u t l e r i a n a ( C l a r k ) 
T u b i o l a s p e c i e s 
T h a r s i e l l a r o m e t t e n s i s ( S e g u e n z a ) 
S k e n e a s e r p u l o i d e s M o n t a g u 
T U R B I N I D A E 
H o m a l o p o m a s a n g u i n e u m ( L i n n é ) 
A s t r a e a r u g o s a ( L i n n é ) 
T r i c o l i a p u l l a ( L i n n é ) 
T r i c o l i a t e n u i s ( M i c K a u d ) 
T r i c o l i a s p e c i o s a ( M U h l f e l d ) 
T r i c o l i a s p e c i e s 
( L E P E T E L L I D A E ) 
L e p e t e l l a l a t e r c o m p r e s s a (De Ray. e Ponzi) 















L I T T O R I N I D A E 
L i t t o r i n a n e r i t o i d e s ( L i n n é ) 
O M A L O G Y R I D A E 
A m m o n i c e r a r o t a ( F o r b e s et H a n l e y ) 
R I S S O E L L I D A E 
R i s s o e l l a s p e c i e s 1 
R i s s o e l l a s p e c i e s 2 
C O R I A N D R I I D A E 
C o r i a n d r i a f u l g i d a (J. A d a m s ) 
B A R L E E I I D A E 
B a r l e e i a r u b r a (A. A d a m s ) 
R I S S O I D A E 
P u t i l l a l i m p i d a ( M o n t e r o s a t o ) 
P u t i l l a s p e c i e s 1 
P u t i l l a s p e c i e s 2 
SI, SI, SGCF, SGCF, DC FMI DL VB cy 
A 
A 
P u t i l l a s p e c i e s 3 
S e t i a s e m i s t r i a t a ( M o n t a g u ) 
S e t i a s p e c i e s 
P i s i n n a p u n c t u l u m ( P h i l i p p i ) 
P e r i n g i e l l a s p e c i e s 
M a n z o n i a c r a s s a ( K a n m a c h e r ) 
F l e m e l l i a z e t l a n d i c a ( M o n t a g u ) 
M e r e l i n a p a g o d u l a ( B . D . D . ) 
T u r b o n a l a c t e a ( M i c h a u d ) 
T u r b o n a g e r y o n i a ( C h i e r e g h i n i ) 
T u r b o n a c i m e x ( L i n n é ) 
T u r b o n a e l e g a n t i s s i m a ( S e g u e n z a ) 
T u r b o n a s p e c i e s 1 
T u r b o n a s p e c i e s 2 
T u r b o n a s p e c i e s 3 
T u r b o n a s p e c i e s 4 
A c i n o p s i s c a n c e l l a t a (Da C o s t a ) 
A c i n o p s i s s u b c r e n u l a t a ( S c h w a r t z ) 
A c i n o p s i s s p e c i e s 
A l v a n i e l l a s c a b r a ( P h i l i p p i ) 
A l v a n i a l a n c i a e ( C a l c a r a ) 
A l v a n i a l i n e a t a R i s s o 











S I 1 
si2 S I 3 SGCF 1 SGCF 2 DC FMI DC pral. DL V B cy 
A l v a n i a m o n t a g u i ( P a y r a u d e a u ) A _ _ _ A _ A _ A 
T u r b o e l l a s p e c i e s (1) A A A A A A A A - - A 
A p i c u l a r i a r u d i s ( P h i l i p p i ) A - A - - - - - - - -
A p i c u l a r i a s i m i l i s ( S c a c c h i ) A - - - - - - - - - A 
A p i c u l a r i a d e c u r t a t a ( M o n t e r . ) A - - - - - - - - - J (?) 
R i s s o s t o m i a l i n e o l a t a ( M i c h a u d ) A - - - - - - - - - A 
R i s s o a d e c o r a t a P h i l i p p i A - - - - - - - - - A 
R i s s o a v i o l a c e a D e s m a r e s t A A A A A - - A - - A 
R i s s o a v e n t r i c o s a D e s m a r e s t A - - - - - - - - - A 
R i s s o a v a r i a b i l i s ( M ü h l f e l d t ) A - - - - - - - - - A 
R i s s o a m e m b r a n a c e a ( A d a m s ) A D A - - - - - - - A 
G o n i o s t o m a a u r i s c a l p i u m ( L i n n é ) A A - - - - - - - - -
G o n i o s t o m a s p e c i e s A — — — - — - - - - -
R I S S O I N I D A E 
R i s s o i n a b r u g u i e r e i ( P a y r a u d e a u ) A A - - - - - - - - A 
T U R R I T E L L I D A E 
T u r r i t e l l a c o m m u n i s R i s s o - - - - - - A - - - -
T u r r i t e l l a s p e c i e s J J J J - J J J - - -
(1) Plusieurs espèces non discernables ici 
S I1 si2 si3 SGCF^ SGCF2 DC FMI 
DC 
pral. 
DL V B cy 
C A E C I D A E 
C a e c u m s u b a n n u l a t u m ( F o l i n ) A A A A A A A A - - -
C a e c u m t r a c h e a ( M o n t a g u ) - A A A - A A A - - -
C E R I T H I I D A E 
B i t t i u m s p e c i e s 1 (1) groupe reticulatum A A A A A A A A A A A 
B i t t i u m s p e c i e s 2 (2) - - - A A - A A - - -
G o u r m y a r u p e s t r i s ( R i s s o ) J - - - - - - - - - A 
G o u r m y a s p e c i e s J — J J — — A — — — A 
C E R I T H I O P S I D A E 
C e r i t h i o p s i s s p e c i e s (1) groupe tubercularis A A A A - - A A - A A 
T R I P H O R I D A E 
T r i p h o r a s p e c i e s 1 (1) groupe perversa A A A A A A A A A - A 
T r i p h o r a s p e c i e s 2 A A A A A A A A A — A 
(1) Il s'est avéré presqu'impossible de déterminer avec précision les groupes suivants au moyen de la littérature 
disposions : Bittium, Cerithiopsis, Triphora, Eulimidae et quelques autres 
dont nous 
(2) Bittium sp. 2 se distingue par sa sculpture e t sa coloration 
S I 1 
si2 SI 3 SGCF^ SQCF2 DC FMI DC 
pral. 
DL V B Cy 
E P I T O N I I D A E 
E p i t o n i u m a l g e r i a n u m ( W e i n k a u f f ) 
E p i t o n i u r a s p e c i e s 
A C L I D I D A E 
A c l i s s u p r a n i t i d a ( W o o d ) 
E U L I M I D A E 
E u l i m a s p e c i e s (1) 
L e i o s t r a c a b i l i n e a t a ( A l d e r ) 
A T L A N T I D A E 
A t l a n t a s p e c i e s 
C A L Y P T R A E I D A E 
C a l y p t r a e a c h i n e n s i s ( L i n n é ) 
C r e p i d u l a u n g u i f o r m i s L a m a r c k 
(1) Il s'est avéré presqu ' iripossible de détermine] 














































S I 1 
si2 S I 3 SQCF 1 SGCF 2 DC FMI DC pral. DL VB Cy 
A P O R R H A I D A E 
A p o r r h a i s p e s - p e l e c a n i (L.) - - - - - J - D D - -
N A T I C I D A E 
N a t i c a s p e c i e s (1) J J J J - - J J J - A 
T R I V I I D A E 
T r i v i a m o n a c h a (Da C o s t a ) J J J J - - - - - A 
M U R I C I D A E 
T r u n c u l a r i o p s i s t r u n c u i u s ( L i n n é ) J - - - - - - - - - A 
T r o p h o n o p s i s m u r i c a t u s b a r v i c e n c i s 
( J o h n s t o n ) 
— — 
— D 
T r o p h o n o p s i s c a r i n a t u m ( B i v o n a ) - - - - - - - - A D -
T r o p h o n o p s i s s p e c i e s (2) D 
(1) Toutes coquilles juvéniles de moins de 4 nm 
(2) Trophonopsis carinatus ou varicosissimus 
! 
M u r i c o p s i s d i a d e m a ( A r . & B e n . ) 
M u r i c o p s i s c r i s t a t u s ( B r o c c h i ) 
M u r i c o p s i s s p e c i e s 
O c i n e b r i n a a c i c u l a t a ( L a m a r c k ) 
C e r a t o s t o m a e r i n a c e u m ( L i n n é ) 
C O R A L L I O P H I L L I D A E 
C o r a l l i o p h i l l a m e y e n d o r f f i ( C a l c a r a ) 
P Y R E N I D A E 
M i t r e l l a s p e c i e s (1) 
C o l u m b e l l a r u s t i c a ( L i n n é ) 
B U C C I N I D A E 
C h a u v e t i a s p e c i e s 
E u t h r i a c o r n e a L . 






SQCF, SQCF, DC FMI 
J 
J 
DL V B 
F A S C I O L A R I I D A E 
F u s i n u s r o s t r a t u s p u l c h e l l u s ( P h i l . 
F u s i n u s s y r a c u s a n u s (L.) 
F u s i n u s s p e c i e s 
F a s c i o l a r i a l i g n a r i a 
M I T R I D A E 
P u s i a t r i c o l o r ( G m e l i n ) 
M i t r a z o n a t a M a r r y a t 
M i t r a s p e c i e s 
M A R G I N E L L I D A E 
G i b b e r u l a m i l i a r i a ( L i n n é ) 
G i b b e r u l a p h i l i p p i i ( M o n t e r o s a t o ) 
G i b b e r u l i n a c l a n d e s t i n a ( B r o c c h i ) 
G i b b e r u l i n a o c c u l t a ( M o n t e r o s a t o ) 
M a r g i n e l l a s p e c i e s 
H y a l i n a s e c a l i n a ( P h i l i p p i ) 
M a r g i n e l l a s p e c i e s (1) 
(1) Mélange d'espèces, toutes juvéniles 












S I 1 
si2 si3 SGCF 1 SGCF2 DC FMI DC pral. DL VB Cy 
T U R R I D A E 
M i t r o l u m n a o l i v o i d e a ( C a n t r a i n e ) A - - - - J - A - - A 
C y t h a r a r u g u l o s a ( P h i l i p p i ) A A A - - - - A - - A 
C y t h a r a s t o s s i c i a n a ( B r u s i n a ) A - - - - - - - - - A 
C y t h a r a s p e c i e s (1) J J J - - - - - - - J 
L e u f r o y i a c o n c i n n a ( S c a c c h i ) - - - - - - - J - - -
T a r a n i s c o n a t o t r o p i s ( D a l i ) - - A - - - - - - - -
R a p h i t o m a l i n e a r i s ( M o n t a g u ) A - J - - - - J - - -
R a p h i t o m a s p e c i e s 1 - - A - — - - — — — -
R a p h i t o m a s p e c i e s 2 A - - - - - - - - - J 
R a p h i t o m a s p e c i e s (2) J J - J - - - J - - J 
T u r r i s s p e c i e s (2) - - - - D - - - D - -
T e r e t i a a n c e p s ( E i c h w a l d ) — — — — — — — J A J — 
P Y R A M I D E L L I D A E 
C h r y s a l l i d a d o l i o l u m ( P h i l i p p i ) A A A A A - - - - - -
C h r y s a l l i d a i n t e r s t i n c t a ( M o n t a g u ) - - A - - - - - - - -
C h r y s a l l i d a e x c a v a t a ( P h i l i p p i ) A A A A A A - A - - -
C h r y s a l l i d a s p e c i e s (2) J J — J — — — J — — — 
(1) Mélange d'espèces, toutes juvéniles 
(2) Espèces représentées par un seul individu, par des restes juvéniles ou érodés, presqu'irrpossible à déterminer avec préci-
sion au moyen de la littérature dont nous disposions 
S I 1 
si2 si3 SGCF1 SGCF2 DC FMI 
DC 
pral. 
D L V B c y 
K l e i n e l l a b u l i n e a ( L o w e ) 
E v a l e a s c a n d e n s ( M o n t e r o s a t o ) 
E v a l e a s p e c i e s (1) 
O d o s t o m i a a c u t a J e f f r e y s 
O d o s t o m i a s p e c i e s 1 
O d o s t o m i a s p e c i e s 2 
E u l i m e l l a a c i c u l a ( P h i l i p p i ) 
E u l i m e l l a s p e c i e s (1) 
E b a l e a p o i n t e l i (De F o l i n ) 
T u r b o n i l l a s c a l a r i s ( P h i l i p p i ) 
T u r b o n i l l a s t r i a t u l a ( L i n n é ) 
T u r b o n i l l a s p e c i e s 1 
T u r b o n i l l a s p e c i e s 2 
T u r b o n i l l a s p e c i e s 3 
T u r b o n i l l a s p e c i e s (1) 
P H I L I N I D A E 
P h i l i n e s c a b r a ( O . F . M ü l l e r ) 
(1) Espèces représentées par un seul individu, pai 



























véniles ou éra 
A 














A T Y I D A E 
A t y s g l o b u l i n u s N o r d s i e c k 
W e i n k a u f f i a s e m i s t r i a t a ( R é q u i e n ) 
H a m i n a e a h y d a t i s ( L i n n é ) 
R E T U S I D A E 
R e t u s a s e m i s u l c a t a ( P h i l i p p i ) 
C y l i c h n i n a s u b c y l i n d r i c a ( B r o w n ) 
M a m i l l o r e t u s a m a m i l l a t a ( P h i l i p p i ) 
R h i z o r u s a c u m i n a t u s ( B r u g u i è r e ) 
A K E R I D A E 
A k e r a b u l l a t a C . F . M ü l l e r 
S P I R A T E L L I D A E 
S p i r a t e l l a s p e c i e s 
C A V O L I N I D A E 
C a v o l i n a i n f l e x a ( L e s u e u r ) 
C r e s e i s s p e c i e s 









S C A P H O P O D E S 
D E N T A L I I D A E 
D e n t a l i u m v u l g a r e D a C o s t a 
D e n t a l i u m p a n o r m u m 
S I P H O N O D E N T A L I I D A E 
P u l s e l l u m l o f o t e n s e (M. S a r s ) 
C a d u l u s p o l i t u s (S. W o o d ) 
C a d u l u s j e f f r e y s i ( M o n t e r o s a t o ) 
E n t a l i n a t e t r a g o n a ( B r o c c h i ) 
S C A P H O P O D A s p e c i e s 
( f r a g m e n t s , d é t e r m i n a t i o n i m p o s s i b l e ) 
SGCF^ SGCF2 DC FMI 
DC 
pral. 



















B I V A L V E S 
N U C U L I D A E 
L i o n u c u l a t e n u i s ( M o n t a g u ) 
N u c u l a s u l c a t a ( B r o n n ) 
N U C U L A N I D A E 
L e d e l l a m e s s a n e n s i s ( S e g u e n z a ) 
N u c u l a n a p e l l a ( L i n n é ) 
Y o l d i e l l a l e n t i c u l a p h i l i p p i a n a (Nyst) 
A R C I D A E 
T e t r a r c a t e t r a g o n a (Poli) 
B a r b a t i a b a r b a t a ( L i n n é ) 
A r e a n o d u l o s a s c a b r a (Poli) 
B a t h y a r c a p h i l i p p i a n a ( N y s t ) 
B a t h y a r c a f r i e l e i ( J e f f r e y s ) 
S t r i a r c a l a c t e a ( L i n n é ) 
G L Y C Y M E R I D A E 
G l y c y m e r i s s p e c i e s 








M Y T I L I D A E 
M u s c u l u s d i s c o r s ( L i n n é ) 
M y t i l u s s p e c i e s 
A M U S I I D A E 
P a l l i o l u m h y a l i n u m ( P o l i ) 
P a l l i o l u m s i m i l i s ( L a s k e y ) 
P a l l i o l u m i n c o m p a r a b i l i s ( R i s s o ) 
P r o p e a m u s s i u m f e n e s t r a t u m ( F o r b e s ) 
P E C T I N I D A E 
A e q u i p e c t e n o p e r c u l a r i s ( L i n n é ) 
C h l a m y s v a r i a ( L i n n é ) 
C h l a m y s b r u e i ( P a y r a u d e a u ) 
C h l a m y s m u l t i s t r i a t a ( P o l i ) 
C h a m y s s p e c i e s 
M a n u p e c t e n p e s f e l i s ( L i n n é ) 
P e c t e n s p e c i e s 
S P O N D Y L I D A E 
S p o n d y l u s g u s s o n i O . G . C o s t a 





L I M I D A E 
N o t o l i m e a c r a s s a s a r s i ( L o v e n ) 
L i m a t u l a s u b a u r i c u l a t a ( M o n t a g u ) 
L i m a l i m a ( L i n n é ) 
L i m e a l o s c o m b e i ( S o w e r b y ) 
A N O M I I D A E 
A n o m i a s p e c i e s 
O S T R E I D A E 
O s t r e a s p e c i e s 
A S T A R T I D A E 
A s t a r t e f u s c a (Poli) 
G o n i l i a c a l l i g l y p t a ( D a l l ) 
G o o d a l l i a t r i a n g u l a r i s ( M o n t a g u ) 
C A R D I T I D A E 
V e n e r i c a r d i a a n t i q u a t a ( L i n n é ) 
C a r d i t a t r a p e z i a ( L i n n é ) 







U N G U L I N I D A E 
D i p l o d o n t a r o t u n d a t a ( M o n t a g u ) 
T H Y A S I R I D A E 
A x i n u l u s f e r r u g i n o s u s ( F o r b e s ) 
L e p t a x i n u s i n c r a s s a t u s ( J e f f r e y s ) 
L U C I N I D A E 
M y r t e a s p i n i f e r a ( M o n t a g u ) 
L u c i n e l l a d i v a r i c a t a ( L i n n é ) 
L o r i p e s l a c t e u s ( L i n n é ) 
C t e n a d e c u s s a t a ( O . G . C o s t a ) 
K E L L I I N A E 
B o r n i a s e b e t i a ( O . G . C o s t a ) 
K e l l i a s u b o r b i c u l a r i s ( M o n t a g u ) 
M O N T A C U T I D A E 
M o n t a c u t a s u b s t r i a t a ( M o n t a g u ) 
M o n t a c u t a f e r r u g i n o s a ( M o n t a g u ) 




S I 1 s i 2 S I 3 SGCF 1 SGCF 2 DC FMI 
DC 
pral. 
DL VB cy 
C H A M I D A E 
C h a m a g r y p h o i d e s L i n n é A J J - - - - - - - -
C A R D I I D A E 
P a r v i c a r d i u m n o d o s u m ( T u r t o n ) - - - J - - - A - - — 
P a r v i c a r d i u m o v a l e ( S o w e r b y ) A - - - - J - A - - -
P a p i l l i c a r d i u m p a p i l l o s u m (Poli) A J A - - - A A - - -
V E N E R I D A E 
G o u l d i a m i n i m a ( M o n t a g u ) A J A J - J - A - - -
V e n u s v e r r u c o s a L i n n é A - - - - - - J - - -
C h i o n e o v a t a ( P e n n a n t ) - - J - - - A - - - -
V e n e r i d a e - s p e c i e s - (1) - - - J J - J J - - -
P A P H I I D A E 
V e n e r u p i s s p e c i e s - - - J - - - - - - -
I r u s i r u s ( L i n n é ) J — — — — 
(1) Spécimen juvénile appartenant au genre Clausinella ou Chamelea 
S I 1 
si2 SI3 SGCF1 SGCF2 DC FMI DC 
pral. 
DL VB cy 
S A N G U I N O L A R I I D A E 
G a r i f e r v e n s i s ( G m e l i n ) 




- - J J (?) - - -
T E L L I N I D A E 
A r c o p a g i a b a l a u s t i n a ( L i n n é ) 
M o e r e l l a p u s i l l a ( P h i l i p p i ) 





J J - - J - -
-
H I A T E L L I D A E 
H i a t e l l a s p e c i e s J J J A J - J J - - -
CORBULIDAE 
C o r b u l a g i b b a ( O l i v i ) - - - J - - A - - - -
T H R A C I I D A E 
T h r a c i a p a p y r a c e a ( P o l i ) 
T h r a c i a s p e c i e s - J -
J J 
- - J - - -
(1) Spécirren juvénile appartenant au complexe Tellinella d is torta/pulche1la/Moerelia donacina 
sii si2 S I 3 SGCF^ SGCF 2 DC FMI 
DC 
pral. 
DL VB cy 
P O L Y P L A C O P H O R E S 
L E P I D O P L E U R I D A E 
L e p t o c h i t o n a l g e s i r e n s i s ( C a p e l l i n i ) A - - - - - - - - - -
L e p t o c h i t o n a f r i c a n u s ( N i e r s t r a s z ) - - - - - - - D - - -
L e p i d o p l e u r u s c a j e t a n u s (Poli) A J 
— 
— — — — — — — 
H A N L E Y I D A E 
H a n l e y a h a n l e y i (Bean in T h o r p e ) - - - - - - - J - - -
I S C H N O C H I T O N I D A E 
L e p i d o c h i t o n a f u r t i v a (Di M o n t e r o s a t o ) A A - - - A - - - - -
L e p i d o c h i t o n a c o r r u g a t a ( R e e v e ) A J - - J - - - - - -
C a l l o c h i t o n s e p t e m v a l v i s e u p l a e a 
( 0 . G . C o s t a ) 
A J A 
C H I T O N I D A E 
C h i t o n c o r a l l i n u s ( R i s s o ) A A J J A D - D - - -
C h i t o n o l i v a c e u s S p e n g l e r A — - — - - - D - - -
A C A N T H O C H I T O N I D A E 
A c a n t h o c h i t o n a c o m m u n i s ( R i s s o ) A J J J - J - D - - -
E S P E C E S DE M O L L U S Q U E S R E C U E I L L I S AU N I V E A U DE LA B I O C E N O S E 
DU D E T R I T I Q U E C O T I E R EN BAIE DE C A L V I , T O U S F A C I E S C O N F O N D U S 
- Nous avons regroupé ici les espèces trouvées au cours de 9 dragages, 
4 prélèvements au grappin Shipek, 2 chalutages et 2 plongées entre 
47 et 130 mètres de profondeur, en divers endroits de la baie de Calvi. 
- Les espèces déjà signalées dans les colonnes DC, DC pral et FMI de 
l'Annexe 3 ne sont pas reprises ci-dessous. 
(1) (2) 
G A S T E R O P O D E S 
E m a r g i n u l a f i s s u r a L . X 
E m a r g i n u l a h u z a r d i ( P a y r . ) 
G i b b u l a m a g u s (L.) X 
J u j u b i n u s e x a s p e r a t u s ( P e n n a n t ) 
P u t i l l a g r a n u l a t u m ( B r u g n o n e ) 
S k e n e o p s i s p e l l u c i d a (Mont.) 
T u r b o n a s p . 4 
R i s s o a v e n t r i c o s a D e s m a r e s t 
G o n i o s t o m a a u r i s c a l p i u m (L.) 
T u r b o e l l a s p . 
T u r r i t e l l a m e d i t e r r a n e a M o n t . X 
A r c h i m e d i e l l a t r i p l i c a t a ( B r o c c h i ) X 
P h i l i p p i a s p . X X 
C e r i t h i o p s i s m e t a x a e (D. C h i a j e ) X 
E u l i m a p o l i t a L . 
L a m e l l a r i a p e r s p i c u a (L.) X X 
E r a t o l a e v i s D o n o v a n X 
S i m n i a s p e l t a (L.) X 
C y m a t i u m c u t a c e u m (L.) X 
C y m a t i u m c o r r u g a t u m (Lck.) X 
O c i n e b r i n a a c i c u l a t a (Lck.) 
T r o p h o n o p s i s c a r i n a t u m ( B i v o n a ) X X 
M i t r a z o n a t a M a r r y a t X X 
C o m a r m o n d i a g r a c i l i s ( M o n t a g u ) X 
T u r r i s u n d a t i r u n g a ( B i v o n a ) X X 
R a p h i t o m a h y s t r i x (Jan) 
R a p h i t o m a r e t i c u l a t a ( R e n i e r i ) X X 
R a p h i t o m a s p . 2 X 
C y t h a r a s p . 
O d o s t o m i a s p . 3 
P y r a m i d e l l i d a e s p . 
S c a p h a n d e r l i g n a r i u s (L.) X 
(1) I n d i q u e u n e e s p è c e r é p u t é e r a r e o u t r è s r a r e ( D ' A N G E L O 
e t G A R G I U L L O , 1 9 7 9 ) 
(2) I n d i q u e u n e e s p è c e d e g r a n d e t a i l l e ( s u p é r i e u r e à 25 m m ) 
( N O R D S I E C K , 1 9 6 8 ) 
L I S T E DES D E T A I L L A N T S ET G R O S S I S T E S EN C O Q U I L L A G E S 
? l * 
C O N T A C T E S 
- J . CREMER 
U n i v e r s S o u s - M a r i n - K o n i n k l i j k e b a a n , 88 - 8 4 6 0 K o k s i j d e -
B e l g i q u e 
- J . HEMMEN 
C o n c h y l i e n C a b i n e t - G r i l l p a r z e r s t r a s s e , 22 - D - 6 2 2 0 W i e s -
b a d e n - W e s t e r n G e r m a n y 
- D r C . S K 0 G L U N D 
P a n a m i c S p e c i m e n S h e l l s - 3 8 4 6 E a s t H i g h l a n d - P h o e n i x -
A r i z o n a 8 5 0 1 8 - U . S . A . 
- R . M . K U R Z 
S p e c i m e n S h e l l s - 1575 N° 118 S t r e e t - W a u w a t o s a -
W i s c o n s i n 5 3 2 2 6 - U . S . A . 
- B . J A N O W S K I 
M a l d e M e r E n t e r p r i s e s - 94 6 R a l p h A v e n u e - B r o o k l y n -
N e w - Y o r k 1 1 2 3 6 - U . S . A . 
- D . J . H A R R I S 
W o r l d S h e l l s - P . O . B o x 397 - C a l o u n d r a 4 5 5 1 - Q u e e n s l a n d -
A u s t r a l i a 
- S O U T H A U S T R A L I A N M A R I N E S P E C I M E N S 
P . O . B o x 362 - B l a c k w o o d 5 0 5 1 - A u s t r a l i a 
- D O V . P E L E D 
H a z a l a f i m S t r e e t , 6 - H a i f a - I s r a ë l 
- C . L E O B R E R A 
C a r f e l S h e l l E x p o r t - 1 7 8 6 M a b i n i S t . - M a l a t e - M a n i l a -
P h i l i p p i n e s 
- C. MEYER 
M a r i n e F a u n a R e f e r e n c e L i b r a r y - P . O . B o x 2 0 0 8 5 - D u r b a n N t h 
N a t a l 4 0 1 6 - S o u t h A f r i c a . 
B I B L I O G R A P H I E 
A B O L I N S - K R O G I S , A . , 1 9 5 8 
T h e m o r p h o l o g i c a l a n d c h e m i c a l c h a r a c t e r i s t i c s o f o r g a n i c 
c r y s t a l s in t h e r e g e n e r a t i n g s h e l l of H e l i x p o m a t i a (L.). 
A c t a z o o l . , S t o c k h . , 3 9 , p p 1 9 - 3 8 . 
A D E L S E C K , C . G . , 1978 
D i s s o l u t i o n o f d e e p s e a c a r b o n a t e : p r e l i m i n a r y c a l i b r a -
t i o n o f p r e s e r v a t i o n a l a n d m o r p h o l o g i c a s p e c t s . 
D e e p . S e a R e s . , 2 5 , p p 1 1 6 7 - 1 1 8 5 . 
A L E X A N D E R S S O N , E . T . , 1 9 7 2 
I n t r a g r a n u l a r g r o w t h o f m a r i n e a r a g o n i t e a n d M g - c a l c i t e : 
e v i d e n c e o f p r e c i p i t a t i o n f r o m s u p e r s a t u r a t e d s e a w a t e r . 
J . S e d . P e t r o l , 4 2 , p p 4 4 1 - 4 6 0 . 
A L E X A N D E R S S O N , E . T . , 1 9 7 6 
A c t u a l a n d a n t i c i p a t e d p é t r o g r a p h i e e f f e c t s o f c a r b o n a t e 
u n d e r s a t u r a t i o n in s h a l l o w s e a w a t e r . 
N a t u r e , 2 6 2 , p p 6 5 3 - 6 5 6 . 
A R N O U L D , C h . e t B O U C H E Z - D E C L O U X , N . , 1 9 7 8 
M e t h o d e s h i s t o e n z y m o l o g i q u e s p o u r la d é t e c t i o n d e c e l -
l u l a s e , d e c h i t i n a s e e t d e l a m i n a r i n a s e . A p p l i c a t i o n au 
b o u c l i e r g a s t r i q u e d u m o l l u s q u e b i v a l v e Scrob-icul a r d a 
p l a n a . 
H i s t o c h e m i s t r y , 5 6 , p p 4 5 - 5 4 . 
B A N D E L , K . , 1 9 7 7 
D i e H e r a u s b i l d u n g d e r S c h r a u b e n s c h i c h t d e r P t e r o p o d e n . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 9 , p p 7 3 - 8 6 . 
B A T H U R S T , R . G . C . , 1 9 6 6 
B o r i n g a l g a e , m i c r i t e e n v e l o p e s a n d l i t h i f i c a t i o n of 
m o l l u s c a n b i o s p a r i t e s . 
G e o l . J . , 5 (1), p p 1 5 - 3 2 . 
B A T T E N , R . L . , 1 9 7 5 
T h e S c i s s u r e l l i d a e - a r e t h e y n e o t e n o u s l y d e r i v e d F i s -
s u r e l l i d s ? ( A r c h e o g a s t r o p o d a ) . 
A m e r . M u s . N o v i t a t e s , n° 2 5 6 7 , p p 1 - 2 9 . 
B A T T E N , R . L . e t D U M O N T , M . P . , 1 9 7 6 
S h e l l u l t r a s t r u c t u r e o f t h e A t l a n t i d a e ( H e t e r o p o d a , M e s o -
g a s t r o p o d a ) O x y g y r u s a n d P r o t a t l a n t a , w i t h c o m m e n t s o n 
A t l a n t a i n c l i n a t a . 
B u l l . A m e r i c . M u s . N a t . H i s t . , 1 5 7 ( 4 ) , p p 2 6 3 - 3 1 0 . 
B E , A . W . H . ; M a c C L I N T O C K , C . e t C U R R I E , D . C . , 1 9 7 2 
H e l i c a l s h e l l s t r u c t u r e a n d g r o w t h o f t h e p t e r o p o d 
C u v i e r i n a c o l u m e l l a ( R a n g . ) ( M o l l u s c a , G a s t r o p o d a ) . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 4 , p p 4 7 - 4 9 . 
B E E D H A M , G . E . e t T R U E M A N , E . R . , 1 9 6 8 
T h e c u t i c l e o f t h e A p l a c o p h o r a a n d i t s e v o l u t i o n a r y 
s i g n i f i c a n c e in t h e M o l l u s c a . 
J . Z o o l . , 1 5 4 , p p 4 4 3 - 4 5 1 . 
B E E D H A M , G . E . e t T R U E M A N , E . R . , 1 9 6 7 
T h e r e l a t i o n s h i p o f t h e m a n t l e a n d s h e l l o f t h e P o l y p l a -
c o p h o r a in c o m p a r i s o n w i t h t h a t o f o t h e r M o l l u s c a . 
J . Z o o l . , 1 5 1 , p p 2 1 5 - 2 3 1 . 
B E N - Y A A K O W , S . e t G O L D H A B E R , M . B . , 1 9 7 3 
T h e i n f l u e n c e o f s e a w a t e r c o m p o s i t i o n o n t h e a p p a r e n t 
c o n s t a n t s o f t h e c a r b o n a t e s y s t e m . 
D e e p . S e a R e s . , 2 0 , p p 8 7 - 9 9 . 
B E R G E R , W . H . , 1 9 7 3 
D e e p s e a c a r b o n a t e s : e v i d e n c e f o r a c o c c o l i t h l y s o c l i n e 
D e e p S e a R e s . , 2 0 , p p 9 1 7 - 9 2 1 . 
B E R G E R , W . H . , 1 9 7 8 
D e e p s e a c a r b o n a t e : p t e r o p o d d i s t r i b u t i o n a n d t h e a r a -
g o n i t e c o m p e n s a t i o n d e p t h . 
D e e p . S e a R e s . , 2 5 , p p 4 4 7 - 4 5 2 . 
B E R N E R , R . A . , 1 9 6 9 
C h e m i c a l c h a n g e s a f f e c t i n g d i s s o l v e d c a l c i u m d u r i n g 
t h e b a c t e r i a l d e c o m p o s i t i o n o f f i s h a n d c l a m s i n s e a -
w a t e r . 
M a r i n e G e o l . , 7 , p p 2 5 3 - 2 7 4 . 
R . A . , 1 9 7 5 
T h e r o l e o f m a g n e s i u m in t h e c r y s t a l g r o w t h o f c a l c i t e 
a n d a r a g o n i t e f r o m s e a w a t e r . 
G e o c h i m . C o s m o c h i m . A c t a , 3 9 , p p 4 8 9 - 5 0 4 
R . A . , 1 9 7 6 
T h e s o l u b i l i t y o f c a l c i t e a n d a r a g o n i t e i n s e a w a t e r 
O 
a t a t h m o s p h e r i c p r e s s u r e a n d 3 4 , 5 / 0 0 " s a l i n i t y . 
A m . J . S c i . , 2 7 6 , p p 7 1 3 - 7 3 0 . 
R . A . e t M O R S E , J . W . , 1 9 7 4 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e i n s e a - w a t e r . 
4 - T h e o r y o f c a l c i t e d i s s o l u t i o n . 
A m . J . S c i . , 2 7 4 , p p 1 0 8 - 1 3 4 . 
R . A . e t W I L D E , P . , 1 9 7 2 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e in s e a w a t e r . 
1 - S a t u r a t i o n s t a t e p a r a m e t e r s f o r k i n e t i c c a l c u l a t i o n s . 
A m . J . S c i . , 2 7 2 , p p 8 2 6 - 8 3 9 . 
B E V E L A N D E R , G . e t N A K A H A R A , H . , , 1 9 6 9 
A n e l e c t r o n m i c r o s c o p e s t u d y o f t h e f o r m a t i o n o f t h e 
n a c r e o u s l a y e r in t h e s h e l l o f c e r t a i n b i v a l v e m o l l u s c s . 
C a l c . T i s s u e R e s . , 3 , p p 8 4 - 9 2 . 
B E V E L A N D E R , G . e t N A K A H A R A , H . , 1 9 8 0 
C o m p a r t m e n t a n d e n v e l o p e f o r m a t i o n i n t h e p r o c e s s o f 
b i o l o g i c a l m i n e r a l i s a t i o n . 
P r o c e e d i n g s o f t h e I l l r d I n t e r . B i o m i n . S y m p . o n t h e 
" M e c h a n i s m s o f B i o m i n e r a l i s a t i o n i n A n i m a l s a n d P l a n t s " , 
( O M O R I , M . e t W A T A B E , N . e d . , T o k a i U n i v . P r e s s , T o k y o ) 
p p 1 9 - 2 7 . 
B I L L Y , C . , 1 9 7 5 
I s o l e m e n t d e s c o n s t i t u a n t s d ' u n e a s s o c i a t i o n b a c t é r i e n n e 
p r o d u c t r i c e d e c a l c i t e . 
C . R . A c a d . S c i . ( P a r i s ) , 2 8 1 , D , p p . 6 2 1 - 6 2 3 . 
B I S C H O F F , J . L . , 1 9 6 8 
K i n e t i c s o f c a l c i t e n u c l e a t i o n : m a g n e s i u m i o n i n h i b i -
t i o n a n d i o n i c s t r e n g h t c a t a l y s i s . 
J o u r . G e o p h y s . R e s . , 73 ( 1 0 ) , p p 3 3 1 5 - 3 3 2 2 . 
B E R N E R , 
B E R N E R , 
B E R N E R , 
B E R N E R , 
B I S C H O F F , J . L . e t F Y F E , W . S . , 1 9 6 8 
C a t a l y s i s , i n h i b i t i o n , a n d t h e c a l c i t e - a r a g o n i t e p r o -
b l e m , I : t h e a r a g o n i t e - c a l c i t e t r a n s f o r m a t i o n . 
A m . J . S c i . , 2 6 6 , p p 6 5 - 7 9 . 
d e B O E R , R . B . , 1 9 7 7 
I n f l u e n c e o f s e e d c r y s t a l s o n t h e p r e c i p i t a t i o n o f c a l -
c i t e a n d a r a g o n i t e . 
A m . J . S c i . , 2 7 7 , p p 3 8 - 6 0 . 
B 0 G G I L D , O . B . , 1 9 3 0 
T h e s h e l l s t r u c t u r e o f t h e m o l l u s k s . 
K . D a n s k . V i d e n s k . S e l s k . S k r . N a t u r w i d e n s k . M a t h . A f d . , 
9 , R a e k k e , 2 , p p 2 3 1 - 3 2 6 . 
B O R N E T , E . e t F L A H A U T , C h . , 1 8 8 9 
S u r q u e l q u e s p l a n t e s v i v a n t d a n s l e t e s t c a l c a i r e d e s 
M o l l u s q u e s . 
B u l l . S o c . B o t . F r a n c e , 3 6 , p p 1 4 7 - 1 7 6 + p l a n c h e s 6 à 1 2 . 
B O T T J E R , D . J . e t C A R T E R , J . G . , 1 9 8 0 
F u n c t i o n a l a n d p h y l o g e n e t i c s i g n i f i c a n c e o f p r o j e c t i n g 
p e r i o s t r a c a l s t r u c t u r e s in t h e B i v a l v i a ( M o l l u s c a ) . 
J . P a l e o n t o l . , 54 ( 1 ) , p p 2 0 0 - 2 1 6 . 
B O U T I Q U E , R . , 1 9 7 8 
C o n t r i b u t i o n à l ' é t u d e d e l a b i o m a s s e e t d e la p r o d u c t i o n 
d e c h i t i n e d a n s d i v e r s e s b i o c é n o s e s b e n t h i q u e s m a r i n e s . 
M é m o i r e d e L i e . e n S c . Z o o l . , 59 p . , (non p u b l i é ) . 
B R I S O U , J . ; T Y S S E T , C . ; d e R A U L I N d e L A R O Y , Y . ; C U R C I E R , R . 
e t M O R E A U , R . , 1 9 6 4 
E t u d e s u r la c h i t i n o l y s e e n m i l i e u m a r i n . 
A n n . I n s t . P a s t e u r , 106 (3), p p 4 6 9 - 4 7 8 . 
C A M P B E L L , F . L . , 1 9 2 9 
T h e d e t e c t i o n a n d e s t i m a t i o n o f i n s e c t c h i t i n a n d t h e 
i r r e l a t i o n o f " c h i t i n i z a t i o n " t o h a r d n e s s a n d p i g m e n t a -
t i o n o f t h e c u t i c l e o f t h e a m e r i c a n c o c k r o a c h P e r i p l a -
n e t a a m e r i c a n a L . 
A n n . E n t . S o c . A m e r . , 2 2 , p p 4 0 1 - 4 2 6 . 
C A P R O T T I , E . , 1 9 7 9 
S c a f o p o d i n e o g e n i c i e t r e c e n t i d e l b a c i n o m e d i t e r r a n e o . 
B o l l , m a l a c o l o g i c o , s e t t e m b r e - o t t o b r e , 1 9 7 9 
C A R P E N T E R , W . B . , 1 8 4 4 
O n t h e m i c r o s c o p i c s t r u c t u r e o f s h e l l s . 
B r . A s s o c . A d v . S c i . R e p . , 1 8 4 4 , p p 1 - 2 4 . 
C A R R I K E R , M . R . e t S M I T H , E . H . , 1 9 6 9 
C o m p a r a t i v e c a l c i b i o c a v i t o l o g y : s u m m a r y a n d c o n c l u s i o n s 
A m . Z o o l . , 9 , p p 1 0 1 1 - 1 0 2 0 . 
C A R T E R , J . G . , 1 9 7 6 
T h e s t r u c t u r a l e v o l u t i o n o f t h e b i v a l v e s h e l l , w i t h n o -
t e s o n t h e p h y l o g e n e t i c s i g n i f i c a n c e o f c r o s s e d - l a m e l l a r 
s t r u c t u r e s . 
T h è s e d e d o c t o r a t , Y a l e U n i v e r s i t y (New H a v e n ) , 2 5 5 p. 
(non p u b l i é ) . 
C A R T E R , J . G . , 1 9 7 9 a 
C o m p a r a t i v e s h e l l m i c r o s t r u c t u r e o f t h e M o l l u s c a , B r a -
c h i o p o d a a n d B r y o z o a . 
i n " S c a n n i n g E l e c t r o n M i c r o s c o p y / 1 9 7 9 " (0. J O H A R I d i r . 
C h i c a g o P r e s s C o r p . , C h i c a g o ) , V o l . I I , p p 4 3 9 - 4 4 6 e t p . 
C A R T E R , J . G . , 1 9 7 9 b 
C r o s s e d l a m e l l a r s i g n a t u r e s : p o t e n t i a l l y u s e f u l s o u r -
c e s o f i n f o r m a t i o n f o r a s s e s s i n g b i v a l v e s y s t e m a t i c s . 
G e o l . S o c . A m e r i c . A b s t r . , H ( 7 ) , p p 399. 
C A R T E R , J . G . , 1 9 8 0 
E n v i r o n m e n t a l a n d b i o l o g i c a l c o n t r o l s o f B i v a l v e s h e l l 
m i n e r a l o g y a n d m i c r o s t r u c t u r e . 
in " S k e l e t a l G r o w t h o f A q u a t i c O r g a n i s m s - B i o l o g i c a l 
r e c o r d s o f e n v i r o n m e n t a l c h a n g e " , ( D . C . R h o a d s e t R . A . 
L u t z e d . , P l e n u m P r e s s , N . Y . ) , C h a p . 2 , p p 6 9 - 1 1 4 . 
C A R T E R , J . G . e t A L L E R , R . C . , 1 9 7 5 
C a l c i f i c a t i o n in t h e b i v a l v e p é r i o s t r a c u m . 
L e t h a i a , 8 , p p 3 1 5 - 3 2 0 . 
C A R T E R , J . G . e t T E V E S Z , M . J . S . , 1 9 7 8 
T h e s h e l l s t r u c t u r e o f P t y c h o d e s m a ( C y r t o d o n t i d a e , B i -
v a l v i a ) a n d i t s b e a r i n g o n t h e e v o l u t i o n o f t h e P t e r i o -
m o r p h a . 
P h i l . T r a n s . R . S o c . L o n d o n , B . , 2 8 4 , p p 3 6 7 - 3 7 4 . 
C A V A L I E R E , A . R . e t A L B E R T E , P . S . , 1 9 7 0 
F u n g i i n a n i m a l s h e l l f r a g m e n t s . 
J . E l i s h a M i t c h e l l S c i . S o c . , 8 6 , p p 2 0 3 - 2 0 6 . 
C H A V E , K . E . , 1 9 6 0 
C a r b o n a t e s k e l e t o n s t o l i m e s t o n e s : p r o b l e m s . 
T r a n s . , N . Y . , A c a d . S c i . , S e r I I , 2 3 , p p 1 4 - 2 4 . 
C H A V E , K . E . , 1964 
S k e l e t a l d u r a b i l i t y a n d p r e s e r v a t i o n . 
i n " A p p r o a c h e s t o P a l e o e c o l o g y (J. I m b r i e e t N . D . N e w e l l 
e d . , J . W i l e y I n c . , N . Y . ) , p p 3 7 7 - 3 8 7 . 
C H A V E , K . E . ; D E F F E Y E S , K . S . ; W E Y L , P . K . ; G A R R E L S , R . M . e t 
T H O M P S O N , M . E . , 1 9 6 2 
O b s e r v a t i o n s o n t h e s o l u b i l i t y o f s k e l e t a l c a r b o n a t e s 
i n a q u e o u s s o l u t i o n s . 
S c i e n c e , 1 3 7 , p p 3 3 - 3 4 . 
C H A V E , K . E . e t S C H M A L Z , 1 9 6 6 
C a r b o n a t e s e a w a t e r i n t e r a c t i o n . 
G e o c h m . C o s m o c h i m . A c t a , 3 0 , p p 1 0 3 7 - 1 0 4 8 . 
C H A V E , K . E . e t S U E S S , E . , 1 9 6 7 
S u s p e n d e d m i n e r a l s i n s e a w a t e r . 
T r a n s . N . Y . A c a d . S c i . , 2 9 , p p 9 9 1 - 1 0 0 0 . 
C H E N , C . T . A . , 1 9 6 8 
P l e i s t o c e n e p t e r o p o d s in p e l a g i c s e d i m e n t s . 
N a t u r e , 2 1 9 , p p 1 1 4 5 - 1 1 4 9 
C H E N , C . T . A . , 1 9 7 8 
D e c o m p o s i t i o n o f c a l c i u m c a r b o n a t e a n d o r g a n i c c a r b o n 
in t h e d e e p o c e a n s . 
S c i e n c e , 2 0 1 , p p 7 3 5 - 7 3 6 . 
C L A P P , W . F . e t K E N K , R . , 1 9 6 3 
M a r i n e b o r e r s , a n a n n o t a t e d b i b l i o g r a p h y . 
O f f i c e o f N a v a l R e s e a r c h , D e p t . N a v y ( W a s h i n g t o n D . C . , 
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S h e l l s t r u c t u r e o f p a t e l l o i d a n d b e l l e r o p h o n t o i d g a s -
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B e h a v i o u r o f c a l c i u m c a r b o n a t e i n s e a w a t e r 
G e o c h i m . C o s m o c h i m . A c t a , 2 6 , p p 8 6 7 - 8 8 4 . 
C O H E N , A . L . , 1 9 7 9 
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n a c r e . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 8 , p p 1 - 8 . 
M a c C U N N , H . J . , 1 9 7 3 
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D A O U S T , R . , 1 9 5 9 
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E x p . C e l l . R e s . , S u p p l . 7 , p p 4 0 - 4 9 . 
D E G E N S , E . T . , 1 9 7 9 
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v i n g c e l l . 
T o p i c s i n C u r r e n t C h e m i s t r y , 6 4 , p p 1 - 1 1 2 . 
D E G E N S , E . T . e t P A R K E R , R . H . , 1 9 6 5 
S i g n i f i c a n c e o f ^ h e l l p r o t e i n v a r i a t i o n t o e n v i r o n m e n t 
a n d m o l l u s c a n p h y l o g e n y . 
B u l l . G e o l . S o c . A m . ( A b s t r . M e e t i n g K a n s a s C i t y ) , 
S p e c . P a p . , 8 7 , p p 4 3 . 
D E G E N S , E . T . e t S P E N C E R , D . W . , 1 9 6 6 
D a t a f i l e o n a m i n o a c i d d i s t r i b u t i o n i n c a l c i f i e d a n d 
u n c a l c i f i e d t i s s u e s o f s h e l l - f o r m i n g o r g a n i s m s . 
T e c h n i c a l R e p o r t W o o d s H o l e O c e a n o g . I n s t . , N° 6 6 , 
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D E G E N S , E . T . ; S P E N C E R , D . W . e t P A R K E R , R . H . , 1 9 6 7 
P a l e o b i o c h e m i s t r y o f m o l l u s c a n s h e l l p r o t e i n s . 
C o m p . B i o c h e m . P h y s i o l . , 2 0 , p p 5 5 3 - 5 7 9 . 
D E V E N Y I , T . , 19 68 
S i n g l e c o l u m n p r o c e d u r e f o r t h e a u t o m a t i c a n a l y s i s 
o f a m i n o a c i d s . 
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p p 4 2 9 - 4 3 2 . 
D E V E Z E , L . ; L E P E T I T , J . e t M A T H E R O N , R . , 1 9 6 6 
N o t e p r é l i m i n a i r e s u r la p r é s e n c e d a n s l e s e a u x e t l e s 
s é d i m e n t s m a r i n s d e b a c t é r i e s s o l u b i l i s a n t c e r t a i n s 
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U b e r d i e B i l d u n g u n d d a s W a c h s t u m v o n P e r l m u t t . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 4 , p p 1 5 - 4 6 . 
H . K . , 1 9 7 4 
O n t h e s t r u c t u r e a n d g r o w t h o f t h e n a c r e o u s t a b l e t s 
i n g a s t r o p o d s . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 7 , p p 1 4 - 2 7 . 
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S u r la p r é s e n c e d ' a l g u e s f i l a m e n t e u s e s p e r f o r a n t e s d a n s 
le t e s t d e s G r y p h u s v i t r e u s (Born) ( B r a c h i o p o d e s , T e r e -
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B u l l . S o c . P a l e o n t o I t a l i a n a , 17 ( 2 ) , p p 2 7 2 - 2 9 1 . 
L A L O U , C . , 1 9 5 7 
S t u d i e s o n b a c t e r i a l p r e c i p i t a t i o n o f c a r b o n a t e s i n 
s e a w a t e r . 
J . S e d . P e t r o l . , 27 ( 2 ) , p p 1 9 0 - 1 9 5 . 
L E C A M P I O N , T . , 1 9 7 5 
E t u d e e x p é r i m e n t a l e d e la c o l o n i s a t i o n d ' é c l a t s d e 
c a l c i t e p a r l e s C y a n o p h y c é e s e n d o l i t h e s m a r i n e s . 
C a h . B i o l . M a r . , 1 6 , p p 1 7 7 - 1 8 5 . 
L E C A M P I O N , T . , 1 9 7 9 
L e s C y a n o p h y c é e s e n d o l i t h e s m a r i n e s . S y s t é m a t i q u e , 
u l t r a s t r u c t u r e , é c o l o g i e e t b i o d e s t r u c t i o n . 
O c e a n o l . A c t a , 2 ( 2 ) , p p 1 4 3 - 1 5 6 . 
L O V E N , S . , 1 8 9 1 
C h a e t o d e r m a , e t t n y t M a s k a l a g t e . 
O e f v e r s . V e t e n s k . A k a d . F o r h a n d l S t o c k h o l m (in H Y M A N , 
1967). 
L O W E N S T A M , H . A . , 1 9 5 4 a 
E n v i r o n m e n t a l r e l a t i o n s o f m o d i f i c a t i o n c o m p o s i t i o n s 
o f c e r t a i n c a r b o n a t e - s e c r e t i n g m a r i n e i n v e r t e b r a t e s . 
P r o c . N a t l . A c a d . S c i . U . S . A . , 4 0 , p p 3 9 - 4 8 . 
L O W E N S T A M , H . A . , 1 9 5 4 b 
F a c t o r s a f f e c t i n g t h e a r a g o n i t e / c a l c i t e r a t i o s i n c a r -
b o n a t e - s e c r e t i n g m a r i n e o r g a n i s m s . 
J . G e o l . , 6 2 , p p 2 8 4 - 3 2 2 . 
L O W E N S T A M , H . A . , 1 9 5 5 
A r a g o n i t e n e e d l e s s e c r e t e d b y a l g a e a n d s o m e s e d i m e n -
t a r y i m p l i c a t i o n s . 
J o u r . S e d . P e t r o l . , 25 ( 1 ) , p p 2 7 0 - 2 7 2 . 
L O W E N S T A M , H . A . , 1964 
S r / C a r a t i o o f s k e l e t a l a r a g o n i t e s . 
in " I s o t o p i c a n d c o s m i c c h e m i s t ry" ( N o r t h H o l l a n d 
P u b l . C o , A m s t e r d a m ) , p p 1 1 4 - 1 3 2 . 
L O W E N S T A M , H . A . , 1 9 8 0 
B i o i n o r g a n i c c o n s t i t u e n t s o f h a r d p a r t s , 
in " B i o g e o c h e m i s t r y o f a m i n o a c i d s " ( P . E . H a r e e d . , 
J . W i l e y a n d S o n s I n c . ) , C h a p . I , p p 3 - 1 6 . 
L O W E N S T A M , H . A . e t M A R G U L I S , L . , 1 9 8 0 
E v o l u t i o n n a r y p r e r e q u i s i t e s f o r e a r l y p h a n e r o z o i c 
c a l c a r e o u s s k e l e t o n s . 
B i o s y s t e m s , 1 2 , p p 2 7 - 4 1 , 
L U C A S , G . , 1 9 5 2 
E t u d e m i c r o s c o p i q u e e t p é t r o g r a p h i q u e d e l a c o q u i l l e 
d e s L a m e l l i b r a n c h e s . 
i n " T r a i t é d e P a l é o n t o l o g i e " (J. P i v e t e a u é d . , M a s s o n , 
P a r i s ) , V o l . I I , p p 2 4 6 - 2 6 1 . 
L U K A S , K . J . , 1 9 7 9 
T h e e f f e c t s o f m a r i n e m i c r o p h y t e s o n c a r b o n a t e s u b s t r a t a . 
S c a n n i n g E l e c t r o n M i c r o s c o p y / 1 9 7 9 / I I , S E M I n c . , 
A M F O ' H a r e , I L 6 0 6 6 6 , U . S . A . , p p 4 4 7 - 4 5 5 . 
M A R G O L I S , S . , e t R E X , R . W . , 1 9 7 1 
E n d o l i t h i c a l g a e a n d m i c r i t e e n v e l o p e f o r m a t i o n in 
B a h a m i a n o o l i t e s a s r e v e a l e d b y s c a n n i n g e l e c t r o n m i -
c r o s c o p y . 
G e o l . S o c . A m e r i c a B u l l . , 82 ( 4 ) , p p 8 4 3 - 8 5 2 . 
M A Y , J . A . e t P E R K I N S , R . D . , 1 9 7 9 
E n d o l i t h i c i n f e s t a t i o n o f c a r b o n a t e s u b s t r a t e s b e l o w 
t h e s e d i m e n t - w a t e r i n t e r f a c e . 
J o u r . S e d . P e t r o l . , 49 ( 2 ) , p p 3 5 7 - 3 7 8 . 
M E E N A K S H I , V . R . ; H A R E , P . E . ; W A T A B E , N . ; W I L B U R , K . M . e t 
M E N Z I E S , R . J . , 1 9 7 0 
U l t r a s t r u c t u r e , h i s t o c h e m i s t r y a n d a m i n o a c i d c o m p o -
s i t i o n o f t h e s h e l l o f N e o p i l i n a . 
S c i e n t i f . R e s . S o u t h e a s t P a c i f . E x p . , A n t o n B r u u n R e p o r t , 
2 , p p 1 - 1 2 . 
M E E N A K S H I , V . R . ; M A R T I N , A . W . e t W I L B U R , K . M . , 1 9 7 4 
S h e l l r e p a i r o n N a u t i l u s m a c r o m p h a l u s . 
M a r . B i o l . , 2 7 , p p 2 7 - 3 5 . 
M E E N A K S H I , V . R . e t S C H E E R , B . T . , 1 9 7 0 
C h e m i c a l s t u d i e s o f t h e i n t e r n a l s h e l l o f t h e s l u g 
A r i o l i m a x c o l u m b i a n u s ( G o u l d ) w i t h s p e c i a l r e f e r e n c e 
t o t h e o r g a n i c m a t r i x . 
C o m p . B i o c h e m . P h y s i o l . , 3 4 , p p 9 5 3 - 9 5 7 . 
M E S U R E U R , B . , 1 9 8 1 
U n a s p e c t é c o l o g i q u e d e l ' h e r b i e r d e P o s i d o n i e s d a n s 
la b a i e d e C a l v i : p r o d u c t i o n s p r i m a i r e e t s e c o n d a i r e 
d e la c o u v e r t u r e é p i p h y t i q u e . 
M é m o i r e d e L i e . S c . Z o o l . , 57 p . ( n o n p u b l i é ) . 
M I C H E L , C . e t C H R E T I E N , M . , 1 9 7 5 
M o d i f i c a t i o n s o f C u n n i n g h a m ' s m e t h o d f o r d e t e c t i o n 
o f p r o t e a s e s in t i s s u e s e c t i o n . 
A n n l s H i s t o c h i m . , 2 0 , p p 3 9 - 4 6 . 
M I L L I M A N , J . D . , 1 9 7 4 
M a r i n e C a r b o n a t e s . 
( S p r i n g e r V e r l a g . , B e r l i n ) , 3 7 5 p . 
M I T T E R E R , R . M . , 1 9 6 6 
A m i n o a c i d a n d p r o t e i n g e o c h e m i s t r y in M o l l u s k s h e l l s . 
T h è s e d e D o c t o r a t ( P h . D . ) , U n i v . d e F l o r i d e , 1 5 1 p . 
(non p u b l i é ) . 
M I T T E R E R , R . M . , 1 9 7 1 
I n f l u e n c e o f n a t u r a l o r g a n i c m a t t e r o n CaCC>3 p r e c i p i -
t a t i o n . 
in " C a r b o n a t e C e m e n t s " ( B R I C K E R O . P . e d . , B a l t i m o r e , 
J . H o p k i n s U n i v . P r e s s ) . 
M O R S E , J . W . , 1 9 7 4 a 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e i n s e a - w a t e r . 
3 - A n e w m e t h o d f o r t h e s t u d y o f c a r b o n a t e r e a c t i o n 
k i n e t i c s . 
A m . J . S c i . , 2 7 4 , p p 9 7 - 1 0 7 . 
M O R S E , J . W . , 1 9 7 4 b 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e i n s e a - w a t e r . 
5 - E f f e c t s o f n a t u r a l i n h i b i t o r s a n d t h e p o s i t i o n of 
t h e c h e m i c a l l y s o c l i n e . 
A m . J . S c i . , 274 , p p 6 3 8 - 6 4 7 . 
M O R S E , J . W . , 1 9 7 8 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e i n s e a - w a t e r . 
6 - T h e n e a r - e q u i l i b r i u m d i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m 
c a r b o n a t e r i c h d e e p s e a s e d i m e n t s . 
A m . J . S c i . , 2 7 8 , p p 3 4 4 - 3 5 3 . 
M O R S E , J . W . e t B E R N E R , R . A . , 1 9 7 2 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e in s e a - w a t e r . 
2 - A k i n e t i c o r i g i n f o r t h e l y s o c l i n e . 
A m . J . S c i . , 2 7 2 , p p 8 4 0 - 8 5 1 . 
M O R S E , J . W . ; d e K A N E L , J . e t H A R R I S , K . , 1 9 7 9 
D i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f c a l c i u m c a r b o n a t e i n s e a - w a t e r . 
7 - T h e d i s s o l u t i o n k i n e t i c s o f s y n t h e t i c a r a g o n i t e 
a n d P t e r o p o d t e s t s . 
A m . J . S c i . , 2 7 9 , p p 4 8 8 - 5 0 2 . 
M O R S E , J . W . ; M U C C I , A . e t M I L L E R O , F . S . , 1 9 8 0 
T h e s o l u b i l i t y o f c a l c i t e a n d a r a g o n i t e in s e a w a t e r 
a t 25°C a n d a t m o s p h e r i c p r e s s u r e . 
G e o c h i m . C o s m o c h i m . A c t a , 4 4 , p p 8 5 - 9 4 . 
M O Y N I E R D E V I L L E P O I X , R . , 1 8 9 2 
R e c h e r c h e s s u r la f o r m a t i o n e t l ' a c c r o i s s e m e n t d e la 
c o q u i l l e d e s M o l l u s q u e s . 
J . A n a t . P h y s i o l . , N o r m . P a t h o l . H o m m e A n i m . , 2 8 , 
p p 4 6 1 - 5 1 8 e t 5 8 2 - 6 7 4 . 
M U R R A Y , J . e t R E N A R D , A . F . , 1 8 9 1 
R e p o r t o n d e e p - s e a d e p o s i t s b a s e d o n s p e c i m e n s c o l l e c -
t e d d u r i n g t h e v o y a g e o f H . M . S . " C h a l l e n g e r " in t h e 
y e a r s 1 8 7 2 - 1 8 7 6 
" C h a l l e n g e r " R e p o r t ( L o n d r e s ) , 5 2 5 p . 
M U T V E I , H . , 1 9 7 0 
U l t r a s t r u c t u r e o f t h e m i n e r a l a n d o r g a n i c c o m p o n e n t s 
o f m o l l u s c a n n a c r e o u s l a y e r s . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 2 , p p 4 8 - 7 2 . 
M U T V E I , H . , 1 9 7 2 
U l t r a s t r u c t u r a l r e l a t i o n s h i p s b e t w e e n t h e p r i s m a t i c 
a n d n a c r e o u s l a y e r s in N a u t i l u s ( C e p h a l o p o d a ) . 
B i o m i n e r a l i s a t i o n , 4 , p p 8 0 - 8 8 . 
M U T V E I , H . , 1 9 7 7 a 
T h e n a c r e o u s l a y e r in m o l l u s c a n s h e l l s . 
" A b s t r a c t " , I l l r d I n t . S y m p . o n t h e m e c h a n i s m s o f 
b i o m i n . i n t h e i n v e r t e b r a t e s a n d p l a n t s , K a s h i k o j i m a 
( J a p o n ) , o c t o b r e 1 9 7 7 , p p 5 - 6 . 
M U T V E I , H . , 1 9 7 7 b 
T h e n a c r e o u s l a y e r in M y t i l u s , N u c u l a a n d U n i o ( B i v a l v i a ) . 
C a l c i f . T i s s u e R e s . , 2 4 , p p 1 1 - 1 8 . 
M U T V E I , H . , 19 79 
O n t h e i n t e r n a l s t r u c t u r e s o f t h e n a c r e o u s t a b l e t s 
in m o l l u s c a n s h e l l s . 
S c a n n i n g E l e c t r o n M i c r o s c o p y / 1 9 7 9 / I I , (Sem I n c . , 
A M F O ' H a r e , IL 6 0 6 6 6 ) , p p 4 5 7 - 4 6 2 . 
M U Z Z A R E L L I , R . A . A . , 1 9 7 7 
C h i t i n . 
P e r g a m o n P r e s s , 309 p . 
N A K A H A R A , H . , 1 9 7 9 
A n e l e c t r o n m i c r o s c o p e s t u d y o f t h e g r o w i n g s u r f a c e 
o f n a c r e in t w o g a s t r o p o d s p e c i e s , T u r b o c o r n u t u s a n d 
T e g u l a p f e i f f e r i . 
V e n u s , 38 ( 3 ) , p p 2 0 5 - 2 1 1 . 
N A K A H A R A , H . e t B E V E L A N D E R , G . , 1 9 7 1 
T h e f o r m a t i o n a n d g r o w t h o f t h e p r i s m a t i c l a y e r o f 
P l n c t a d a r a d i a t a . 
C a l c i f . T i s s u e R e s . , 7 , p p 3 1 - 4 5 . 
N A K A H A R A , H . ; K A K E I , M . e t B E V E L A N D E R , G . , 1 9 8 0 
F i n e s t r u c t u r e a n d a m i n o a c i d c o m p o s i t i o n o f t h e o r g a -
n i c e n v e l o p e o f t h e p r i s m a t i c l a y e r o f s o m e b i v a l v e 
s h e l l s . 
V e n u s , 39 ( 3 ) , p p 1 6 7 - 1 7 7 . 
N A K A H A R A , H . ; K A K E I , M . e t B E V E L A N D E R , G . , 1 9 8 1 
S t u d i e s o n t h e F o r m a t i o n o f t h e C r o s s e d L a m e l l a r 
S t r u c t u r e i n t h e S h e l l o f S t r o m b u s g i g a s . 
V e l i g e r , 23 (3), p p 2 0 7 - 2 1 1 . 
N E W E L L , N . D . ; I M B R I E , J . ; P U R D Y , E . G . e t T H U R B E R , D . L . , 1 9 5 9 
O r g a n i s m c o m m u n i t i e s a n d b o t t o m f a c i e s ( G r e a t B a h a m a 
B a n k ) . 
A m . M u s . N a t . H i s t . B u l l . , 117 ( 4 ) , p p 1 8 1 - 2 2 8 . 
N O R D S I E C K , F . , 1 9 6 8 
D i e e u r o p â i s c h e n M e e r e s - G e h a u s e s c h n e c k e n . 
(G. F i s h e r V e r l a g , S t u t t g a r t ) , 2 7 3 p . 
N O R D S I E C K , F . , 1 9 6 9 
D i e e u r o p â i s c h e n M e e r e s m u s c h e I n . 
(G. F i s h e r V e r l a g , S t u t t g a r t ) , 256 p . 
N O R D S I E C K , F . , 1 9 7 2 
D i e e u r o p â i s c h e n M e e r e s s c h n e c k e n . 
(G. F i s h e r V e r l a g , S t u t t g a r t ) , 327 p . 
O P P E N H E I M E R , C . H . , 1 9 6 0 
B a c t e r i a a c t i v i t y i n s e d i m e n t s o f s h a l l o w w a t e r b a y s . 
G e o c h i m . C o s m o c h i m . A c t a , 1 9 , p p 2 4 4 - 2 6 0 . 
O W E N , R . , 1 8 3 2 
" M e m o i r o n t h e P e a r l y N a u t i l u s ( N a u t i l u s p o m p i l i u s 
L i n n é ) w i t h i l l u s t r a t i o n s o f i t s e x t e r n a l f o r m a n d 
i n t e r n a l s t r u c t u r e . 
68 p . ( L o n d r e s ) . 
P A R E N Z A N , P . , 19 7 0 
C a r t a d ' i d e n t i t a d e l l e c o n c h i g l i e d e l M e d i t e r r a n e o . 
V o l . 1 , G a s t r o p o d i , ( E d . B i o s T a r a s , T a r e n t e ) , 2 8 3 p . 
P A R E N Z A N , P . , 1 9 7 4 
C a r t a d ' i d e n t i t a d e l c o n c h i g l i e d e l M e d i t e r r a n e o . 
V o l . 2 , B i v a l v i , P r i m a p a r t e , ( E d . B i o s T a r a s , T a r e n t e ) , 
p p 1 - 2 8 2 . 
P A R E N Z A N , P . , 1 9 7 6 
C a r t a d ' i d e n t i t a d e l l e c o n c h i g l i e d e l M e d i t e r r a n e o . 
V o l . 2 , B i v a l v i , S e c o n d a P a r t e , ( E d . B i o s T a r a s , T a -
r e n t e ) , p p 2 8 3 - 5 4 6 . 
P A Y R A U D E A U , B . C . , 1 8 2 8 
C a t a l o g u e d e s c r i p t i f e t m é t h o d i q u e d e s A n n é l i d e s e t 
d e s M o l l u s q u e s d e l ' î l e d e C o r s e . 
P a r i s . 
P E R E S , J . M . e t P I C A R D , J . , 1 9 6 4 
N o u v e a u m a n u e l d e b i o n o m i e b e n t h i q u e d e la m e r M é d i -
t e r r a n é e . 
R e c . d e s T r a v . d e la S t a t . M a r . E n d o u n e , 31 ( 4 7 ) , 
137 p . 
P E R K I N S , R . D . e t T S E N T A S , C . I . , 1 9 7 6 
M i c r o b i a l i n f e s t a t i o n o f c a r b o n a t e s u b s t r a t e s p l a n -
t e d o n t h e S t C r o i x s h e l f , W e s t I n d i e s . 
G e o l . S o c . o f A m e r i c a B u l l . , 8 7 , p p 1 6 1 5 - 1 6 2 8 . 
P E T E R S , W . , 1 9 7 2 
O c c u r e n c e o f c h i t i n i n M o l l u s c a . 
C o m p . B i o c h e m . P h y s i o l . , 41 B , p p 5 4 1 - 5 5 0 . 
P E T I T , H . ; D A V I S , W . L . e t J O N E S , R . G . , 1 9 7 8 
M o r p h o l o g i c a l s t u d i e s o n t h e m a n t l e o f t h e f r e s h - w a t e r 
m u s s e l A m b l e m a U n i o n i d a e : s c a n n i n g e l e c t r o n m i c r o s -
c o p y . 
T i s s u e a n d C e l l , 10 ( 4 ) , p p 6 1 9 - 6 2 7 . 
P E T I T , H . ; D A V I S , W . L . e t J O N E S , R . , 1 9 7 9 
M o r p h o l o g i c a l s t u d i e s o n t h e p é r i o s t r a c u m o f t h e 
f r e s h - w a t e r m u s s e l A m b l e m a (Unionidae) : l i g h t m i c r o s -
c o p y , t r a n s m i s s i o n e l e c t r o n m i c r o s c o p y a n d s c a n n i n g 
e l e c t r o n m i c r o s c o p y . 
T i s s u e a n d C e l l , 11 ( 4 ) , p p 6 3 3 - 6 4 2 . 
P E T I T , H . ; D A V I S , W . L . e t J O N E S , R . G . , 1 9 8 0 a 
A s c a n n i n g e l e c t r o n m i c r o s c o p i c s t u d y o f t h e i n o r g a n i c 
a n d o r g a n i c m a t r i c e s c o m p o s i n g t h e m a t u r e s h e l l o f 
A m b l e m a , a f r e s h - w a t e r m o l l u s c . 
T i s s u e a n d C e l l , 12 ( 3 ) , p p 5 8 1 - 5 9 3 . 
P E T I T , H . ; D A V I S , W . L . ; J O N E S , R . G . e t H A G L E R , H . K . , 1 9 8 0 b 
M o r p h o l o g i c a l s t u d i e s o n t h e c a l c i f i c a t i o n p r o c e s s 
in t h e f r e s h w a t e r m u s s e l A m b l e m a . 
T i s s u e a n d C e l l , 12 ( 1 ) , p p 1 3 - 2 8 . 
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